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RESUMEN 
 
EFECTO DE LAS CONDICIONES AMBIENTALES DURANTE EL 
DESARROLLO, MADURACIÓN Y ALMACENAMIENTO SOBRE LA 
DORMICIÓN EN SEMILLAS DE QUÍNOA (Chenopodium quinoa Willd.) CON 
TOLERANCIA POTENCIAL AL BROTADO PRE-COSECHA 
 
El brotado pre-cosecha es uno de los problemas que limitan la expansión del cultivo 
de quínoa (Chenopodium quinoa Willd.) hacia regiones húmedas. Esta tesis evalúa el 
comportamiento germinativo de dos accesiones con dormición, 2-Want y Chadmo, en la 
región de la Pampa Húmeda Argentina, combinando ambientes de cultivo (fechas de 
siembra), almacenamiento e incubación. El objetivo principal fue determinar el efecto 
de factores ambientales, hormonales y estructurales sobre los patrones de cambio en el 
nivel de dormición de semillas de quínoa durante su desarrollo, maduración y 
almacenamiento post cosecha. Ambas accesiones presentaron dormición durante el 
período de desarrollo-maduración de las semillas, aunque la temperatura de incubación 
condicionó su expresión (mayor a menor temperatura) en 2-Want. Condiciones de 
mayor fotoperíodo y temperatura durante esta etapa determinaron mayores niveles de 
dormición. Se confirmó el papel de las cubiertas seminales en su imposición, y se 
informa por primera vez la presencia de dormición embrionaria en quínoa. Se propone 
como hipótesis que una variación en el espesor de las cubiertas en respuesta al ambiente 
materno regula la difusión de ABA fuera de la semilla durante la incubación, y este 
mecanismo participa en la modulación del nivel de dormición. La salida de dormición 
posterior en almacenamientos con baja humedad resultó más rápida a temperaturas 
altas, asociado con la pérdida de sensibilidad al ABA, que condiciona también el 
requerimiento de giberelinas para germinar. Un mecanismo particular retrasó la salida 
 xiii 
de dormición ante temperaturas bajas de almacenamiento más incubación; una 
exposición a temperaturas elevadas sería necesaria para superar ese bloqueo. Chadmo 
mostró un nivel de dormición superior en todas las situaciones evaluadas, esto permite 
inferir un alto grado de tolerancia al brotado ante diversas circunstancias en la zona 
pampeana, por ello se la sugiere como mejor candidata para su inclusión en programas 
de mejoramiento adaptativo en quínoa. 
 
 
 
Palabras clave: DORMICIÓN – SEMILLAS – BROTADO PRE-COSECHA – QUÍNOA – 
AMBIENTE MATERNO – ALMACENAMIENTO – CUBIERTAS SEMINALES –
DORMICIÓN EMBRIONARIA – ÁCIDO ABSCÍSICO – GIBERELINAS. 
 xiv 
ABSTRACT 
 
EFFECT OF ENVIRONMENTAL CONDITIONS DURING DEVELOPMENT, 
MATURATION AND STORAGE ON QUINOA (Chenopodium quinoa Willd.) SEED 
DORMANCY IN ACCESSIONS WITH POTENTIAL PRE-HARVEST SPROUTING 
TOLERANCE 
 
Pre-harvest sprouting is one of the problems that limit the expansion of quinoa 
(Chenopodium quinoa Willd.) cultivation to more humid regions. This thesis evaluates 
the germination behaviour of two accessions with seed dormancy: 2-Want and Chadmo, 
in the Pampas region of Argentina, combining sowing dates and storage and incubation 
temperatures. The main aim was to determine the effect of environmental, structural and 
hormonal factors on the patterns of change in quinoa dormancy level during seed 
development, maturation and post-harvest storage. Both accessions are dormant during 
the seed development-maturation phases, but the expression of dormancy is dependent 
of incubation temperature (higher at lower temperatures) in 2-Want. Longer 
photoperiods and higher temperatures during this phases increase dormancy. The 
relevance of seed-coat imposed dormancy was confirmed and embryo dormancy is 
reported for the first time for quinoa. It is proposed as hypothesis that seed coat 
thickness variation in response to the maternal environment regulates abscisic acid 
(ABA) leaching from seeds during incubation and that this mechanism is involved in 
dormancy level regulation. Release from dormancy at low humidity storage was faster 
under higher temperatures, associated to loss of sensitivity to ABA, this conditions the 
gibberellin requirement for germination. A particular mechanism delayed dormancy 
release under low storage plus incubation temperatures; a period of exposure to higher 
temperatures would be necessary to overcome this restraint. Chadmo showed a deeper 
 xv 
dormancy level in all situations, therefore greater pre-harvest sprouting tolerance under 
varied conditions in the Pampas region can be inferred so is suggested as a better 
candidate to be included in adaptive breeding programs for quinoa. 
 
 
 
Key words: DORMANCY – SEEDS – PRE-HARVEST SPROUTING – QUINOA – 
MATERNAL ENVIRONMENT – STORAGE – SEED COAT – EMBRYO DORMANCY – 
ABSCISIC ACID – GIBBERELLINS.  
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I. La especie en estudio 
 
La quínoa (Chenopodium quinoa Willd.) es un cultivo de grano originario de la 
Región Andina de Sudamérica, que se considera de posible introducción en otras 
regiones del mundo por sus características nutricionales y su potencial de producción en 
condiciones adversas (Jacobsen, 2003).  Es utilizada como alimento desde hace más de 
5.000 años por los pueblos andinos, y constituyó antiguamente un componente 
importante de su dieta (Tapia et al., 1979; Repo-Carrasco et al., 2003).   
El valor del grano de quínoa se encuentra principalmente en la calidad de su 
proteína, por su contenido y composición balanceada de aminoácidos esenciales para la 
alimentación humana. Su contenido proteico es en promedio de 16,5% en peso seco 
(Valencia-Chamorro, 2003), superior al de cereales como el trigo, y su proteína tiene 
una composición similar a la caseína, la proteína de la leche, aunque con una mayor 
proporción de lisina, un aminoácido escaso en otras especies cultivadas (Risi y Galwey, 
1984; Ruales y Nair, 1992; Valencia-Chamorro, 2003). El balance y alto valor biológico 
de la proteína de quínoa la hacen atractiva para su uso en programas de nutrición 
infantil (Ruales y Nair, 1992). También se considera relativamente alto su contenido en 
aceite (7,6 % en peso seco; Przybylski et al., 1994). El mismo se compone 
principalmente de ácidos grasos insaturados, con aproximadamente un 50% de Omega 6 
(ácido linoleico), similar al del aceite de maíz. En relación a los minerales, tiene un alto 
contenido de calcio, magnesio, hierro, cobre y zinc. También aporta almidón, azúcares, 
fibras y vitaminas, además de presentar un bajo contenido de gluten que la hace 
utilizable en la elaboración de alimentos para celíacos (Tapia et al., 1979; Repo-
Carrasco et al., 2003).  
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Respecto de su adaptabilidad, resultados de una prueba a nivel mundial reportan la 
adaptación de cultivares de quínoa a zonas áridas y calurosas, climas fríos, alturas que 
superan los 4000 msnm, climas tropicales, a nivel del mar e incluso zonas de alta 
precipitación (Mujica et al., 2001, Bertero et al., 2004). Las condiciones de aridez, bajas 
temperaturas y/o salinidad en áreas tradicionales de cultivo como los altiplanos de 
Bolivia, Perú, Chile y el Noroeste Argentino demuestran su capacidad de producir 
granos de alto valor nutritivo en condiciones extremas (Bertero, 2001). Esto hace 
posible la selección, adaptación y mejoramiento de diferentes ecotipos para una amplia 
gama de condiciones ambientales.  
La demanda de quínoa en Estados Unidos, Europa y Asia está en creciente aumento 
(Jacobsen, 2003). Esto ha despertado interés en su cultivo en diversas regiones más allá 
de las tradicionales, dentro y fuera de Sudamérica, entre ellas, la Pampa Húmeda 
Argentina (PHA). Para dicha región existen accesiones con potencial de adaptación y 
posibilidades de obtener buenos rendimientos mediante manejo agronómico, originarios 
de la región central de Chile (Bertero y Ruiz, 2008). Entre las limitaciones a la 
producción de quínoa en la PHA se destacan el requerimiento de días cortos y 
temperaturas moderadas para el llenado de granos. Este requerimiento podría ser 
satisfecho manipulando las fechas de siembra, que en áreas tradicionales se ubican entre 
los meses de septiembre y octubre. Otra opción es el uso de accesiones de origen 
chileno con menor sensibilidad al fotoperíodo que aquéllas originarias del altiplano. 
Otros factores limitantes al cultivo comercial de la quínoa en la PHA son la 
susceptibilidad al brotado pre-cosecha y a las enfermedades fúngicas (Bertero, 2001). 
La mayoría de los cultivares de quínoa que se han estudiado son susceptibles al 
brotado pre-cosecha. Resultados de una evaluación de genotipos de diferente origen en 
la PHA mostraron que la mayor parte de estos no presenta dormición al momento de 
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cosecha, y observaciones a campo confirman la existencia de una alta sensibilidad al 
brotado en esta etapa (Bertero et al., 2000, 2001).  
 
Todo avance hacia la solución del problema del brotado pre-cosecha será clave para 
permitir la extensión del cultivo de quínoa hacia ambientes templados con mayores 
precipitaciones y humedad ambiental que los de origen. Como en otras especies, la 
elección de cultivares que presenten dormición en la semilla durante la etapa de llenado 
y hasta el momento de la cosecha permitiría mejorar su desempeño en regiones en que 
las condiciones ambientales favorecen frecuentemente la ocurrencia de brotado en 
planta, como en la PHA. Existen algunas evidencias que sugieren la presencia de 
dormición en cultivares o accesiones de quínoa, como para la accesión Hueque, 
originaria del sur de Chile (Temuco, Región de la Araucanía), la que mostró una 
inhibición de la germinación a bajas temperaturas (10 ºC) y una menor velocidad de 
germinación a temperaturas mayores respecto de accesiones provenientes del norte 
chileno (Vergara et al., 2007). Recientemente se identificaron dos accesiones que 
poseen dormición al momento de la cosecha al ser cultivados en primavera en la PHA, 
los cuales podrían constituir una fuente de resistencia al brotado para este cultivo.  
 
 
II. Brotado pre-cosecha y Dormición 
 
La introducción de un cultivo en una nueva región trae aparejado el surgimiento de 
nuevos problemas en función de las interacciones del genotipo con las diferentes 
condiciones ambientales prevalecientes en la misma. Entre ellos, el brotado pre-cosecha 
es un fenómeno de frecuente ocurrencia en diversas regiones del mundo que ocasiona 
Capítulo 1 – Introducción general                                                                                                     
 
20
grandes pérdidas económicas debidas a reducciones en el rendimiento, calidad para la 
industria y/o viabilidad de las semillas cosechadas, pudiendo llegar a provocar pérdidas 
totales (Paulsen y Auld, 2004; Gubler et al., 2005; Kermode, 2005).   
Se entiende por brotado pre-cosecha a la germinación de semillas fisiológicamente 
maduras en la planta madre (antes de ser cosechadas) (Paulsen y Auld, 2004). Para que 
esto suceda, deben presentarse condiciones ambientales que favorezcan la germinación: 
alta humedad ambiental durante períodos relativamente prolongados o lluvias, y 
temperaturas apropiadas. A su vez, estas condiciones deben coincidir con los 
requerimientos germinativos de las semillas. Esto ocurre generalmente durante la etapa 
de post-maduración de las mismas, entre madurez fisiológica y madurez comercial o de 
cosecha. En zonas templadas de régimen pluvial isohigro, como la PHA, el riesgo de 
que estas condiciones coincidan es potencialmente alto. 
Aún en casos en que la germinación no es observable a simple vista por la aparición 
de radículas, los cambios que ocurren tempranamente en la semilla una vez que 
comienza la absorción de agua pueden resultar igualmente dañinos. Numerosos 
procesos se inician con la entrada de agua. Se liberan gases absorbidos, se reorganizan 
membranas, mitocondrias y organelas, se activan enzimas endógenas y se sintetizan 
nuevas enzimas (Paulsen y Auld, 2004). Los cambios más significativos suceden por 
movilización de reservas, principalmente hidrólisis de almidón y otros sustratos. La 
calidad de las semillas puede verse afectada seriamente, lo que podría inhabilitarlas para 
fines industriales, reducir su viabilidad y/o acelerar su deterioro durante el 
almacenamiento.  
Más allá de la opción de cultivar en ambientes donde el brotado pre-cosecha es poco 
frecuente, en regiones donde existe el problema es clave la elección de cultivares 
tolerantes. La dormición es una característica propia de las semillas que puede ser 
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utilizada en el proceso de mejoramiento o adaptación de una especie a una zona 
particular con el fin de aumentar la tolerancia al brotado pre-cosecha. Desde el punto de 
vista de los objetivos de la producción, y en búsqueda de la solución a este problema, el 
mejoramiento debería apuntar a: a) la obtención de semillas con alta dormición durante 
su maduración, b) que este nivel de dormición sea tan estable como sea posible, o sea, 
poco sensible ante cambios en el ambiente materno, y c) que la dormición se pierda 
antes de la siguiente campaña. 
Se entiende por dormición a la condición interna de la semilla que impide su 
germinación en condiciones hídricas, térmicas y gaseosas que de otro modo serían 
adecuadas para la misma (Benech-Arnold et al., 2000). Se puede distinguir en base a los 
tejidos que la determinan la dormición propia del embrión de la impuesta por los tejidos 
que lo rodean. A su vez, según el momento de ocurrencia la dormición puede ser 
primaria (adquirida durante la maduración en la planta madre) o inducida por las 
condiciones ambientales a las que se encuentran expuestas luego de su dispersión y/o 
cosecha (secundaria) (Baskin y Baskin, 2004; Hilhorst, 2007).  
La expresión de la dormición depende de las condiciones ambientales a las que son 
expuestas las semillas y el nivel de dormición que presenten en ese momento. Semillas 
con menor nivel de dormición germinarán en un rango de condiciones más amplio que 
aquellas con mayor nivel de dormición (Vegis, 1964). La disminución con el tiempo del 
nivel de dormición generalmente se verifica como un aumento en el rango de 
temperaturas que permiten la germinación. En especies primavero-estivales esto ocurre 
mayormente por la disminución en la temperatura mínima de ese rango y en especies 
anuales invernales con un aumento gradual de la temperatura máxima permisiva para la 
germinación. También puede estar relacionada con la disminución del potencial agua 
base (el potencial agua del medio por debajo del cual la semilla no es capaz de 
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germinar) o con una creciente sensibilidad a factores que actúan como terminadores de 
la dormición (luz, nitratos, temperaturas alternadas). Cuando las condiciones a que está 
expuesta una semilla entran en el rango permisivo de acuerdo con su nivel actual de 
dormición, ocurre la germinación (Benech-Arnold et al., 2000; Allen et al., 2007; Batlla 
y Benech-Arnold, 2007).  
A continuación, se enumeran y describen los principales aspectos que intervienen en 
el control de la dormición, así como los antecedentes sobre su estudio en cultivos 
agrícolas. Estos aspectos serán abordados en relación a la especie objeto de este estudio.  
 
 
II.A. Control ambiental de la dormición 
El nivel de dormición alcanzado por un lote de semillas al final de su desarrollo-
maduración en la planta madre y los cambios que se observan en el tiempo durante la 
post-maduración se encuentran influenciados fuertemente por las condiciones 
ambientales reinantes durante estas etapas.  
 
II.A.1. Ambiente materno 
El nivel de dormición de las semillas generalmente aumenta con  bajas temperaturas 
y fotoperíodos largos experimentados durante su desarrollo en la planta madre (Fenner, 
1991; Benech-Arnold, 2004), aunque existen excepciones a este patrón general (Argel y 
Humphreys, 1983; Fonseca y Sánchez, 2000). Otros factores que durante el período de 
llenado de grano afectan la dormición de las semillas formadas son la calidad de luz, la 
disponibilidad de agua y de nutrientes, entre otros (Fenner, 1991; Sánchez et al., 1981; 
Benech-Arnold et al., 1991, 1995; Gualano y Benech-Arnold, 2009). A su vez, existen 
interacciones complejas entre los distintos factores y los diversos efectos que pueden 
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tener sobre las semillas durante su desarrollo, lo que dificulta la tarea de identificar a 
campo el papel específico de cada factor en la modulación del nivel de dormición.  
 
II.A.2. Ambiente de post-maduración 
En una población o lote de semillas la temperatura y su interacción con las 
condiciones de humedad son los principales factores que modularán los cambios en el 
nivel de dormición durante su almacenamiento o durante su permanencia en el suelo 
tras su dispersión natural (Hilhorst, 1995; Allen et al., 2007). El contenido de humedad 
de las semillas condiciona el efecto que tendrá la temperatura sobre la tasa de salida de 
dormición. En especies primavero-estivales, las bajas temperaturas del invierno 
generalmente favorecen la salida de dormición de semillas embebidas en el suelo 
(Hilhorst, 1995; Allen et al., 2007). Estas condiciones se pueden reproducir 
artificialmente como un método para romper dormición, comúnmente llamado 
estratificado en frío. Durante el almacenamiento de semillas con bajos contenidos de 
humedad, en cambio, las temperaturas elevadas suelen acelerar la tasa de salida de 
dormición (Hilhorst, 1995). 
El tiempo que requiera un lote de semillas para ser liberado de la dormición 
dependerá, entonces, en primer término del nivel de dormición que haya alcanzado a 
cosecha, que estará determinado por el ambiente materno y su interacción con el 
genotipo y, en segundo término, de las condiciones en las que sea conservado hasta su 
próxima siembra. 
Los efectos observados del ambiente materno o post-madurativo sobre el nivel de 
dormición pueden deberse a modificaciones ya sea en aspectos estructurales (por 
ejemplo cambios en las características de las cubiertas), en la síntesis/catabolismo o 
sensibilidad a sustancias endógenas (inhibidoras o promotoras de la germinación), y a 
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interacciones entre estas, dependiendo del tipo de dormición y los mecanismos 
relacionados. En este sentido, dado que las causas de la dormición son diversas, puede 
esperarse que una misma condición ambiental tenga efectos diferentes sobre la 
dormición en distintas especies, dependiendo del mecanismo involucrado (Fenner, 
1991). 
 
 
II.B. Factores estructurales 
Uno de los tipos de dormición más frecuentes es el impuesto por las cubiertas 
seminales. Los efectos principales a través de los que actúan son la: a) interferencia con 
la absorción de agua, b) restricción mecánica a la emergencia de la radícula, c) 
interferencia con el intercambio gaseoso, d) impedimento a la salida de inhibidores 
desde el embrión, e) liberación de inhibidores hacia el embrión y f) filtración diferencial 
del espectro lumínico (Debeaujon et al., 2007). Características estructurales, 
morfológicas y de composición química de las coberturas de semillas y frutos influirán 
en el nivel de dormición presente y el mecanismo por el que se impone.  
En varias especies, diferencias en el espesor, color y morfología de las cubiertas se 
relacionan con diferencias en el nivel de dormición. En trigo, el color rojo de las 
cubiertas (vs. blanco) se encuentra asociado a niveles de dormición mayores y más 
sostenidos, evidenciados en condiciones de alta humedad ambiental, lo que resulta en 
una mayor tolerancia al brotado pre-cosecha (Torada y Amano, 2002). En Arabidopsis 
thaliana, mutaciones de color asociadas a contenidos menores o ausencia de 
compuestos fenólicos en la testa determinan un menor nivel de dormición en las 
semillas (Debeaujon et al., 2000). Un menor espesor de la testa en semillas mutantes de 
tomate permitió una mayor germinación bajo estrés osmótico (Hilhorst y Downie, 1994, 
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citado en Hilhorst, 1995). En Stylosanthes hamata cv. Verano, la mayor dureza de 
cubiertas impone mayores niveles de dormición (Argel y Humphreys, 1983), y mutantes 
de estructura de testa en A. thaliana, que presentan una capa de mucílago reducida o 
ausente debido a una malformación en las células epidérmicas que la producen, tienen 
un nivel de dormición menor respecto de semillas silvestres (Debeaujon et al., 2000). 
 
 
II.C. Control hormonal de la dormición 
La regulación hormonal de la dormición fue estudiada intensamente durante las 
últimas décadas. Puede encontrarse evidencia acerca de: a) la importancia de los 
contenidos endógenos, sintetizados durante el desarrollo de las semillas, y su variación 
en el tiempo, b) la capacidad de los tejidos seminales de responder a esos niveles y c) la 
ocurrencia de nueva síntesis o catabolismo durante la incubación, entre otros avances.   
 
II.C.1. Contenido endógeno de hormonas 
En diversas especies se ha documentado que las hormonas sintetizadas en la semilla 
durante su desarrollo determinan en parte el patrón de salida de dormición, y que los 
ácidos abscísico (ABA) y giberélico o giberelinas (GAs) son las hormonas que juegan 
un papel preponderante en la regulación de dicho fenómeno. Mientras que el ABA actúa 
en la inducción y mantenimiento de la dormición, las GAs contrarrestan su acción 
promoviendo la salida de dormición y la germinación (Karssen et al., 1983; Bewley y 
Black, 1994; Hilhorst, 1995;  Steinbach et al., 1997; Koornneef et al., 2002; Kermode, 
2005; Feurtado y Kermode, 2007). Una de las teorías más generalmente aceptada 
considera que la imposición de la dormición en semillas estaría gobernada por el 
balance de los contenidos endógenos de ambas hormonas, y modificaciones en este 
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balance provocarían variaciones en los niveles de dormición (Feurtado y Kermode, 
2007; Steinbach et al., 1997; Debeaujon y Koornneef, 2000; Benech-Arnold et al., 
1999; White et al., 2000; White y Rivin, 2000; Lefebvre et al., 2006). Por otro lado, se 
observó una disminución en el contenido de ABA, acompañando el proceso de salida de 
dormición, durante la conservación en seco de semillas en algunas especies (Grappin et 
al., 2000; Ali-Rachedi et al., 2004). También se informó sobre interacciones directas 
entre las vías de señalización y de síntesis de ABA y GAs (Toyomasu et al., 1994; 
Wang et al., 1998; White y Rivin, 2000; Ogawa et al., 2003; Seo et al., 2009). 
 
II.C.2. Sensibilidad de los tejidos seminales 
En relación a la capacidad de los tejidos seminales de responder a los contenidos 
hormonales, el comportamiento fisiológico de las semillas usualmente no coincide con 
diferencias en los niveles endógenos de una hormona, lo que demuestra que la presencia 
de un determinado nivel de la misma no es condición suficiente para su acción (Bewley 
y Black, 1994; Steinbach et al., 1995; Benech-Arnold, 2004; Kermode, 2005; Feurtado 
y Kermode, 2007). En una amplia variedad de ejemplos, los patrones de salida de 
dormición en cereales y otras especies se asocian con cambios en la sensibilidad de las 
semillas a hormonas (Hilhorst et al., 1986; Karssen et al., 1989; Steinbach et al., 1995; 
Benech-Arnold et al., 1999).  
 
II.C.3. Actividad metabólica durante la incubación  
Durante la incubación las semillas pueden sintetizar o catabolizar hormonas, con 
esta actividad se modifica el balance hormonal y cambia en consecuencia el nivel de 
dormición. Esto puede suceder durante la estratificación, tanto en condiciones naturales 
en el suelo como en condiciones de laboratorio, o durante su incubación en condiciones 
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favorables para la germinación, en algunos casos en respuesta a una estratificación 
previa (Grappin et al., 2000; Ali-Rachedi et al., 2004; Jacobsen et al., 2002; Gubler et 
al., 2005). Una interacción delicada entre biosíntesis y catabolismo de ABA y GAs 
durante estos procesos resultaría en el balance que determinará el mantenimiento o 
salida de dormición (Kermode, 2005; Cadman et al., 2006; Hilhorst, 2007).  
 
    
III. Antecedentes                       
 
Los antecedentes en el género Chenopodium en relación con la fisiología del control 
de la dormición son muy escasos. Para C. bonus-henricus, Dorne (1981) encontró una 
correlación inversa del poder germinativo de las semillas con el espesor de las cubiertas 
y el contenido de polifenoles oxidables en las mismas, los que serían responsables de la 
captura de una parte del oxígeno que ingresa a la semilla, reduciendo la proporción que 
alcanza el embrión. Por otra parte, una inhibición de la expansión celular del embrión se 
atribuyó a la acción del ABA agregado al medio de incubación en semillas de C. album 
(Karssen, 1968). En cuanto a la inducción de dormición secundaria, en C. bonus-
henricus la misma estaría regulada por la luz (Khan y Karssen, 1980), mientras que 
variaciones en el nivel de sensibilidad al ABA y las GAs se propusieron como 
responsables de las fluctuaciones estacionales en la dormición en C. album 
(Bouwmeester y Karssen, 1993). 
En relación al efecto del ambiente materno, su influencia sobre las características 
morfológicas y de composición de las cubiertas seminales se encuentra asociada al nivel 
de dormición en semillas de tres especies de Chenopodium. En C. polyspermum y C. 
album, el fotoperíodo al que estuvieron expuestas las semillas durante su desarrollo 
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modifica el espesor final de las cubiertas seminales, y a su vez tiene una influencia 
significativa sobre su poder germinativo (Jacques, 1968; Karssen, 1970; Pourrat y 
Jacques, 1975). En C. bonus-henricus, la altitud a la que se desarrollan las plantas 
aumenta el espesor y el contenido de polifenoles en las cubiertas de las semillas 
cosechadas y se correlaciona inversamente con su porcentaje de germinación. Este 
efecto de la altitud se asoció con la temperatura media de los 30 días previos a la 
cosecha, la que a su vez tuvo una correlación positiva con el porcentaje de germinación. 
También se propuso que el incremento en el contenido de polifenoles se debería al 
mayor nivel de radiación a medida que aumenta la altitud (Dorne, 1981). En relación a 
las condiciones de almacenamiento, altas temperaturas (37 ºC) en condiciones de bajo 
contenido hídrico provocan una salida anticipada de la dormición en semillas de C. 
album (Karssen, 1970). En cuanto a la acción de hormonas en el establecimiento y 
regulación de la dormición, sólo se informó la prevención parcial de la entrada en 
dormición secundaria por agregado de GA4+7 en semillas de C. bonus-henricus  (Khan y 
Karssen, 1980) y se sugirió que el contenido endógeno o sensibilidad al ABA y las GAs 
regularían las fluctuaciones estacionales en el nivel de dormición de semillas de C. 
album (Bouwmeester y Karssen, 1993).  
 
Para Chenopodium quinoa, por otra parte, poco se conoce acerca del 
comportamiento de cultivares o accesiones con dormición. Con respecto a la influencia 
del ambiente, para semillas de C. quinoa var. Olav, la germinación a 6 ºC fue mayor con 
el retraso en el momento de cosecha, asociado a la exposición en planta madre a 
menores temperaturas y días más cortos (Jacobsen et al., 1999). En relación a los 
aspectos estructurales, uno de los atributos modificados en el proceso de domesticación 
de los cultivos de grano en general fue el espesor de las cubiertas seminales, lo que se 
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asocia frecuentemente con la selección en contra de la dormición en la búsqueda de una 
emergencia rápida y uniforme a campo de las especies cultivadas (Harlan, 1975). En 
estudios arqueológicos se encontró para C. berlandieri y C. quinoa una disminución en 
el espesor de las cubiertas seminales asociada a la domesticación, lo que sugiere, de 
acuerdo con estas observaciones, que estaría relacionado con la selección en favor de 
bajos niveles de dormición (Gremillion, 1993 a, b; Bruno 2005, 2006). Sin embargo, 
aún no se ha verificado una asociación clara entre el espesor de cubiertas y la dormición 
en estas especies. En cuanto a la participación de hormonas endógenas en la imposición 
o regulación de la dormición en esta especie, sólo se dispone de la información 
generada para dos cultivares de quínoa, CO-407 (originario del centro de Chile) y 
Sayaña (del altiplano boliviano), en que la inhibición de la síntesis de GAs durante el 
desarrollo de las semillas redujo la germinación. Embriones del cultivar CO-407 
presentaron sensibilidad al ABA exógeno, y ésta se redujo concomitantemente con la 
salida de dormición de las semillas (Bertero et al., 2001 a y b). No existe otra 
información acerca de la fisiología del control de la dormición en C. quinoa, por lo que 
este campo permanece casi inexplorado en esta especie.  
 
 
IV. Objetivos                       
 
El objetivo general de este trabajo es determinar el efecto de factores 
ambientales, hormonales y estructurales sobre los patrones de cambio en el nivel 
de dormición de semillas de quínoa durante su etapa de desarrollo-maduración y 
almacenamiento post cosecha.  
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IV.A. Objetivos específicos      
 
1. Determinar los patrones de cambio en el nivel de dormición en respuesta al 
ambiente materno en semillas de dos accesiones de Chenopodium quinoa, 
Chadmo y 2-Want.  
2. Identificar factores ambientales asociados con los patrones de salida de 
dormición para los diferentes ambientes explorados por las semillas durante su 
fase de desarrollo-maduración. 
3. Determinar los patrones de salida de dormición en respuesta a la temperatura de 
almacenamiento en semillas de cada accesión.  
4. Analizar el papel de las cubiertas seminales en el control de la dormición.  
5. Determinar cambios en el espesor relativo de las cubiertas en respuesta al 
ambiente, y analizar su asociación con los diferentes patrones de dormición 
observados. 
6. Analizar el papel del contenido de ABA y GAs en la imposición del nivel de 
dormición presente al momento de cosecha en semillas de quínoa y durante su 
almacenamiento post cosecha. 
7. Determinar patrones de cambio en la sensibilidad de las semillas de quínoa a 
hormonas (ABA y GAs) y contenido de ABA, y su asociación con los patrones 
de salida de dormición durante su almacenamiento a diferentes temperaturas. 
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I. Introducción 
 
El brotado pre cosecha es un problema que surge de la interacción genotipo-
ambiente. Durante la adaptación de un cultivo a ambientes predisponentes y para 
minimizar la ocurrencia de este fenómeno, es fundamental la elección de cultivares que 
presenten dormición en sus semillas, característica que les confiere tolerancia al 
brotado. En el caso de Chenopodium quinoa, la gran mayoría de los cultivares utilizados 
comercialmente no posee dormición, lo cual dificulta la expansión del cultivo hacia 
áreas no tradicionales (Bertero y Benech-Arnold, 2000; Bertero et al., 2001 a). Dos 
accesiones que presentan dormición al momento de cosecha fueron recientemente 
identificadas como fuente potencial de resistencia al brotado pre-cosecha para el cultivo 
de quínoa en estas regiones. 
Para prever el nivel de tolerancia que tendrán las semillas ante condiciones 
predisponentes al brotado (alta humedad relativa o precipitaciones y temperaturas 
adecuadas para la germinación), es necesario conocer el nivel de dormición que 
presentarán los cultivares utilizados y su variación en el tiempo en función del grado de 
desarrollo/madurez de la semilla. Este patrón de variación en el nivel de dormición 
puede a su vez ser más o menos estable, de acuerdo a su sensibilidad frente a las 
condiciones ambientales reinantes durante las etapas de desarrollo y maduración de las 
semillas en la planta madre, por lo cual debe también considerarse la influencia del 
ambiente experimentado sobre la capacidad de germinación de las semillas en estas 
etapas y con posterioridad a la cosecha. Durante el desarrollo de las semillas en la planta 
madre, la dormición generalmente se intensifica ante condiciones de menor temperatura 
y mayor fotoperíodo (Fenner, 1991; Benech-Arnold, 2004). Algunas excepciones a esta 
regla general se encuentran para girasol, donde temperaturas altas durante el desarrollo 
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de las semillas aumentan la dormición (Fonseca y Sánchez, 2000), y en casos en que el 
espesor de las cubiertas seminales se ve favorecido por altas temperaturas, lo que a su 
vez coincide con un mayor nivel de dormición (Argel y Humphreys, 1983). 
Cultivares que presentan un elevado nivel de dormición en sus semillas hacia el 
momento de cosecha tendrán alta tolerancia al brotado en panoja. Sin embargo, es 
necesario que la dormición se pierda durante el tiempo de almacenamiento de las 
semillas cosechadas, para no impedir la germinación en el momento de la siembra de la 
siguiente campaña. Tanto el nivel a cosecha como la dinámica de salida de dormición 
en post cosecha pueden modificarse en función del ambiente materno, pero esta última, 
a su vez, se verá influenciada por las condiciones de temperatura y humedad 
experimentadas durante el almacenamiento de las semillas. En condiciones de 
almacenamiento con bajos contenidos de humedad en las semillas, normalmente las 
temperaturas elevadas son las que aceleran la tasa de salida de dormición (Hilhorst, 
1995). Este mismo comportamiento fue informado para C. album (Karssen, 1970). 
Respecto del comportamiento de cultivares o accesiones de C. quinoa con 
dormición, son escasos los antecedentes que pueden encontrarse en la bibliografía. En 
cuanto a la influencia del ambiente materno sobre la capacidad de germinación, la 
exposición a temperaturas bajas y fotoperíodos cortos a través de un retraso en la fecha 
de cosecha se asoció con una mayor germinación en condiciones de incubación a bajas 
temperaturas para C. quinoa var. Olav (Jacobsen et al., 1999). No se cuenta, además, 
con información para la especie acerca de la influencia de las condiciones de 
almacenamiento sobre la dinámica de la salida de dormición, o los mecanismos 
involucrados en la imposición de la dormición y sus variaciones de nivel en el tiempo.  
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Los objetivos propuestos para este capítulo son: 
 
- Determinar diferencias en los patrones de cambio en el nivel de dormición en 
respuesta al ambiente materno de las semillas de las accesiones de C. quinoa 
Chadmo y 2-Want. 
- Identificar factores ambientales responsables de las diferencias observadas en 
los patrones de salida de dormición para los diferentes ambientes explorados 
por las semillas durante su fase de desarrollo-maduración. 
- Determinar diferencias en los patrones de salida de dormición en respuesta a la 
temperatura de almacenamiento en semillas de cada accesión.  
 
Se presentan  a continuación los patrones de germinación de las semillas de ambas 
accesiones de C. quinoa durante las etapas de desarrollo, maduración y almacenamiento 
post cosecha. Se analiza, además, la influencia de las condiciones ambientales 
experimentadas en la planta madre sobre esos patrones, a través del establecimiento de 
cultivos en diferentes fechas de siembra a campo y en condiciones controladas de 
fotoperíodo y temperatura en invernáculo, y el efecto de la temperatura de 
almacenamiento sobre el patrón de salida de dormición en post cosecha. 
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II. Materiales y Métodos 
 
II.A. Material vegetal 
Se trabajó con dos accesiones de quínoa de distinto origen, Chadmo y 2-Want, 
ambos con semillas que presentan altos niveles de dormición al momento de cosecha. 
Chadmo es originaria de Chiloé, Chile (Lat. 42° 30' S y Long. 73° 55' O, altura menor a 
10 msnm). Sobre 2-Want no hay información precisa, aunque su origen se presume 
boliviano (Christensen et al., 2007). Ambas proceden del Banco de Germoplasma del 
Departamento de Agricultura de los EE UU (USDA), con identificación PI 614850 y 
AMES 13737, respectivamente.  
 
II.B. Sitio de ensayos 
Los ensayos a campo se realizaron en el predio del CNIA (Centro Nacional de 
Investigaciones Agropecuarias), INTA, en la localidad de Castelar, Bs. As (34º 60´S, 
58º 65´W). 
 
II.C. Experimentos a campo 
II.C.1. Primer año de ensayos 
Se establecieron a campo cultivos de ambos genotipos en 3 fechas de siembra 
(2/11/2005, 27/12/05 y 13/03/2006) bajo condiciones adecuadas de riego y 
disponibilidad de nutrientes. Las fechas fueron elegidas para exponer el llenado a las 
condiciones prevalecientes entre el verano y el otoño, rango ambiental en el que éste 
ocurriría para las opciones de manejo contempladas para este cultivo en la región 
pampeana (Bertero, comunicación personal). Sin embargo, debido a las condiciones 
climáticas (exceso de lluvias) durante febrero y principio de marzo de 2006, la tercer 
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fecha de siembra, planificada para mediados de febrero, se vio muy retrasada. A causa 
de este inconveniente, la etapa de llenado de granos para la tercer fecha de siembra 
ocurrió durante el invierno. 
En todas las fechas de siembra se consideró floración el momento en que el 50% de 
las plantas de la parcela presentó una flor abierta. A partir de 15 días desde floración y 
cada cinco días se cosecharon las semillas del tercio medio de cuatro panojas 
muestreadas al azar, para caracterizar la evolución del llenado de granos a través de 
datos de peso seco y contenido de humedad. Estos fueron determinados mediante el 
pesado de 50 semillas en 4 repeticiones y secado en estufa a 105 ºC durante 24 hs 
(Ministério da Agricultura e Reforma Agrária, 1992), procedimiento que se repitió hasta 
la cosecha de cada cultivo. Se estableció la fecha de madurez fisiológica como el 
momento de cese del llenado (estabilización del peso seco), y el momento de cosecha 
con un contenido de humedad en las semillas del 20%, concordante con la decisión de 
cosecha en áreas tradicionales de cultivo (Bertero, comunicación personal). A partir de 
la fecha en que se detectó un aumento significativo en su peso seco (comienzo de 
llenado efectivo) y en cada fecha de muestreo, semillas del tercio medio de las panojas 
cosechadas se utilizaron para la determinación de la dinámica de germinación como se 
describe a continuación. Cada panoja cosechada en una fecha de muestreo se consideró 
una repetición a efectos de los ensayos subsiguientes. 
 
II.C.1.a. Determinación de la dinámica de germinación. 
En cada fecha de muestreo durante su desarrollo, maduración y almacenamiento, las 
semillas se sometieron a 3 temperaturas de incubación para evaluar su germinación. Se 
colocaron en cajas plásticas de 85 mm de diámetro con papel de filtro (Schleicher & 
Schuell 0859, Dassel, Alemania) y 4 ml de agua destilada, en 4 repeticiones de 35 
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semillas, y se incubaron a 5, 10 y 25 ºC en cámaras con una variación de temperatura de 
±1 ºC. Para determinar la cantidad de agua a utilizar se ensayaron diferentes cantidades 
entre 2 y 7 ml, sin encontrar diferencias en el porcentaje de germinación final, ni en la 
dinámica de germinación de las semillas sembradas (datos no presentados). Cada grupo 
de semillas sembrado en una misma caja se consideró una unidad experimental, y se 
utilizó como criterio de germinación la emergencia visible de las radículas. La 
germinación se registró diariamente durante 15 días, y se utilizó el tiempo requerido 
para alcanzar el 50% de germinación (t50) como variable estimadora de la tasa de 
germinación. Cuando fue necesario, se comprobó la viabilidad de las semillas mediante 
test de tetrazolio (International Seed Testing Association, 2005) adaptado a la especie 
(Castellión, comunicación personal). Para ello, las semillas enteras fueron sumergidas 
en una solución de tetrazolio al 1% en buffer fosfato (pH: 6,5 a 7,5) y mantenidas a 30 
ºC en estufa durante 16 a 20 hs para favorecer la imbibición. En las semillas de la 
accesión Chadmo fue necesario además perforar el pericarpio para facilitar la difusión 
de la solución. Tras este período de imbibición las semillas fueron seccionadas 
dividiendo longitudinalmente al embrión y se evaluó visualmente el estado de tinción y 
la consistencia de los tejidos.  
De este modo se determinaron los patrones de germinación en el tiempo, durante la 
etapa de desarrollo y maduración de las semillas de ambas accesiones en la planta 
madre, para cada fecha de siembra del experimento a campo. En los casos en que se 
evaluaron los patrones de germinación en función del tiempo térmico, la temperatura 
base utilizada para el cálculo fue de 3 ºC (Jacobsen y Bach, 1998). Para estas 
determinaciones se trabajó con semillas enteras y separadas de su perigonio; el efecto de 
las cubiertas sobre el comportamiento germinativo de las semillas se evalúa 
separadamente en un capítulo posterior. En todos los ensayos descriptos a continuación, 
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la metodología utilizada para evaluar la dinámica germinativa de las semillas fue la aquí 
detallada, salvo especificaciones en contrario. 
 
II.C.2. Segundo año de ensayos 
Se establecieron cultivos a campo de ambos genotipos en 2 fechas de siembra bajo 
condiciones adecuadas de riego y disponibilidad de nutrientes. En este segundo año, 
sobre la base de las condiciones y los resultados observados en el experimento del 
primer año de ensayos, se eligieron 2 fechas de siembra contrastantes (7/11/2006 y 
8/02/2007). Se caracterizó la evolución del llenado y se determinó el momento de 
cosecha del mismo modo que en el primer año. La dinámica germinativa de las semillas 
se evaluó en el momento de madurez fisiológica y a cosecha, para confirmar el nivel de 
dormición presente en las semillas en dichos momentos fenológicos. 
 
II.C.2.a. Determinación de la dinámica de germinación.  
En este segundo año se utilizaron 2 temperaturas de incubación, 10 y 25 ºC, elegidas 
en función de los resultados observados durante el primer año de ensayos. Se evaluaron 
3 repeticiones de 40 semillas para cada tratamiento, y se registró la germinación 
diariamente durante 10 días. Estas condiciones se utilizaron en las evaluaciones de 
germinación realizadas para todos los ensayos durante el segundo año. 
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II.D. Experimentos en condiciones controladas de almacenamiento 
II.D.1. Efecto de la temperatura de almacenamiento sobre el patrón de salida 
de dormición 
Las semillas cosechadas de ambas accesiones, provenientes de cada fecha de 
siembra del experimento a campo, fueron llevadas a un contenido de humedad de 
aproximadamente 10% y divididas al azar en 2 lotes para ser sometidas a 2 tratamientos 
de almacenamiento en cámaras: 1) a 5 ºC, y 2) a 25 ºC. A intervalos de 20 - 40 días se 
tomaron muestras de la semilla conservada bajo cada tratamiento para ser evaluadas en 
su dinámica germinativa. Las semillas provenientes de la siembra de noviembre de 2005 
fueron secadas naturalmente a temperatura ambiente (media 20 ºC) durante 30 días y 
posteriormente en cámara de secado (aproximadamente 15 ºC y 15% de humedad 
relativa) hasta 10% de contenido de humedad para la aplicación de los tratamientos 
descriptos. Las semillas provenientes de las fechas de siembra restantes ingresaron a la 
cámara de secado inmediatamente después de la trilla. El tiempo de secado en cámara 
resultó variable dependiendo de la humedad inicial de las semillas provenientes de cada 
fecha de siembra (entre 4 y 15 días). Este período se consideró incluído en la etapa de 
postmaduración en almacenamiento en todos los casos. De este modo se determinaron 
los patrones de salida de dormición durante el almacenamiento de las semillas en post 
cosecha, para cada accesión y tratamiento de almacenamiento. Este experimento 
permitió evaluar la influencia de la temperatura de almacenamiento sobre el patrón de 
salida de dormición de las semillas de las accesiones de quínoa en estudio, y su 
interacción con el efecto del ambiente en planta madre. 
Durante el segundo año de ensayos, las semillas provenientes del experimento a 
campo fueron secadas de igual modo y almacenadas según los mismos tratamientos que 
en el primer año. En este segundo año se muestrearon las semillas cada 30 días y se 
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evaluó su dinámica de germinación a 2 temperaturas de incubación (10 y 25 ºC),  a fin 
de confirmar los patrones de salida de dormición observados durante el primer año. 
 
II.E. Experimentos en condiciones controladas de cultivo 
II.E.1. Efecto de la temperatura y el fotoperíodo sobre el nivel de dormición 
Semillas de ambos genotipos previamente tratadas con fungicida (thiram), se 
sembraron en macetas, bajo condiciones adecuadas de agua y fertilidad. Cuando las 
plantas alcanzaron la floración se dividieron al azar en 4 grupos y se colocaron en 
invernáculos con condiciones controladas de temperatura (IFEVA, Facultad de 
Agronomía, UBA), y con sistemas de iluminación para extensión del fotoperíodo, para 
lograr 4 combinaciones diferentes de temperatura y fotoperíodo que se aplicaron como 
tratamiento:  
 
1) 20 / 15 ºC (diurna / nocturna) + fotoperíodo natural,  
2) 20 / 15 ºC + fotoperíodo extendido por 4 h adicionales al natural,  
3) 30 / 25 ºC + fotoperíodo natural, y  
4) 30 / 25 ºC + fotoperíodo extendido por 4 h adicionales al natural. 
 
La temperatura diurna se programó de 6.00 a 18.00 hs. y la  nocturna de 18.00 a 
6.00 hs. La extensión del fotoperíodo se realizó con luz suplementaria de baja 
intensidad, mediante la instalación de luminarias portátiles con una combinación de 
tubos fluorescentes y lámparas incandescentes. La intensidad de PAR (radiación 
fotosintéticamente activa) de las luminarias se midió con un ceptómetro de 0.8 m de 
longitud (Decagon Devices Inc., Pullman, Washington), y la relación rojo/rojo lejano 
con un radiómetro de dos canales con sensor remoto con corrección de coseno con 
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filtros de banda estrecha centrado a 660 y 730 nm (SKR 110, Skye Instruments, Powys, 
UK). Ambas mediciones se hicieron durante la noche sobre las plantas y 
aproximadamente a 20 cm por debajo de la fuente de luz, en diferentes posiciones. La 
relación rojo/rojo lejano lograda varió entre 0.9 y 3.2 y la intensidad de PAR entre 10 y 
40 µmol m-2.s-1, de acuerdo con el lugar de las mediciones, por lo que las macetas 
fueron rotadas de lugar dos veces por semana a fin de uniformar en el tiempo la calidad 
y cantidad de luz percibida por cada planta individual. Las luminarias se conectaron a 
temporizadores automáticos para el encendido y apagado de las luces, cuya 
programación se actualizó semanalmente para mantener la diferencia entre tratamientos 
de fotoperíodo extendido y natural. Las plantas permanecieron bajo los tratamientos 
indicados hasta el momento de cosecha. La determinación del momento de madurez 
fisiológica y de cosecha se realizó de la misma manera que en los cultivos a campo (ver 
punto II.C.1.). Cabe aclarar que el sistema de control de temperaturas instalado en los 
invernáculos que se utilizaron resultó insuficiente para mantener las temperaturas 
programadas en días fríos, con lo cual no pudieron mantenerse las diferencias entre 
tratamientos de temperatura durante un período de aproximadamente 15 días, desde 
pocos días después del momento estimado de MF.  
Una vez cosechadas, las semillas provenientes de cada tratamiento se dividieron en 
2 lotes para ser almacenadas a dos temperaturas, según los tratamientos descriptos en el 
experimento en condiciones controladas de almacenamiento. Se registró la germinación 
de las semillas en el momento de madurez fisiológica, a cosecha y cada 30 días en post 
cosecha, para evaluar la participación de cada factor en la determinación de las 
diferencias observadas en los patrones de salida de dormición entre fechas de siembra a 
campo.  
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II.F. Análisis de los datos  
Para la evaluación de los posibles factores responsables del efecto del ambiente 
materno en los experimentos a campo sobre la dinámica de salida de dormición de las 
semillas se estimó el tiempo (días) desde cosecha hasta el 50% de germinación final 
(T50) para ambas accesiones, a partir del ajuste de la curva de progreso del porcentaje de 
germinación en función del tiempo a la ecuación de Gómpertz (Notivol et al., 2007), 
utilizando el software GraphPad Prism 4 (Prism 4 for Windows 2003, GraphPad 
Software, Inc.) (ver Anexo). Esta variable respuesta se relacionó, mediante un análisis 
de regresión, con los valores de temperatura y fotoperíodo medios ocurridos durante el 
período de llenado de granos para cada fecha de siembra. Se utilizaron para el análisis 
los datos disponibles para cada accesión, año y fecha de siembra, y de cada tratamiento 
de almacenamiento. Debido a la falta de datos no pudieron incluirse para 2-Want el 
almacenamiento a 5 ºC de las fechas de siembra 1 y 2 del año 2, y para Chadmo la fecha 
de siembra 3 del año 1, y el almacenamiento a 5 ºC de la fecha de siembra 1 del año 2. 
Se estimó el mismo parámetro (T50), en días desde el momento de floración, y se utilizó 
para comparar por medio de un análisis de correlación los patrones de salida de 
dormición entre accesiones. Se utilizaron para ello las situaciones en las que se cuenta 
con datos suficientes para establecer dicha correlación: Año 1, siembras 1 y 2 
almacenadas a 5 y 25 ºC e incubadas a 5, 10 y 25 ºC; año 2, siembras 1 y 2 almacenadas 
a 25 ºC e incubadas a 10 y 25 ºC. 
Los resultados del experimento en condiciones controladas de cultivo fueron 
analizados mediante la aplicación de modelos mixtos para medidas repetidas en el 
tiempo, utilizando el PG (%) sin transformar como variable dependiente (ver Anexo), 
con el software InfoStat (InfoStat versión libre 2009. Grupo InfoStat, FCA, Universidad 
Nacional de Córdoba, Argentina), asistido por R (R version 2.9.0 Copyright 2009. The 
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R Foundation for Statistical Computing). Este análisis permitió corroborar variaciones 
en el nivel de dormición de las semillas provocadas por diferencias en la temperatura o 
el fotoperíodo materno. 
 
 
III. Resultados y Discusión 
 
III.A. Patrones de germinación durante la etapa de desarrollo-maduración 
 
Se eligió la fecha de siembra más temprana (noviembre de 2005) para ejemplificar 
el patrón de germinación durante este período; en una sección posterior se comparan los 
patrones observados en las diferentes fechas de siembra y años de cultivo. Las semillas 
de la accesión Chadmo no germinaron (0%) en ninguna de las fechas de muestreo, a las 
temperaturas de incubación utilizadas (5, 10 y 25 ºC). Para la accesión 2-Want, no se 
observó germinación en las semillas incubadas a 5 y 10 ºC, para ninguna de las fechas 
de muestreo, mientras que en la incubación a 25 ºC se obtuvo germinación, aunque en 
porcentajes bajos hasta el momento de madurez fisiológica (MF); a partir de ese 
momento el poder germinativo aumentó rápidamente hasta superar el 80% de 
germinación a los 52 días desde floración (DDF) (Fig. 2.1). Mediante test de tetrazolio 
se pudo comprobar que las semillas de ambas accesiones poseían altos niveles de 
viabilidad, superiores al 95 % (datos no presentados). 
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Fig. 2.1: Patrones de germinación a diferentes temperaturas de incubación en semillas sin perigonio, 
durante las etapas de desarrollo y maduración para la accesión 2-Want, sembrada en noviembre de 2005 
(siembra 1 del año 1). Las flechas indican el momento de madurez fisiológica (MF) y cosecha (Cos). Las 
barras indican ±1 error standard de la media. DDF: días desde floración. 
 
La expresión de la dormición durante el desarrollo se ve condicionada por la 
temperatura de incubación, al menos para la accesión 2-Want, que presenta un alto 
poder germinativo a 25 ºC a partir de aproximadamente 10 días después de MF. Esto 
implica una fuerte dependencia de las condiciones de temperatura ambiental reinante, 
que condicionarán la capacidad de germinación de las semillas y, por lo tanto, su 
tolerancia al brotado ante condiciones de alta humedad relativa. La accesión Chadmo no 
muestra capacidad de germinar en el rango de temperaturas explorado en este ensayo, 
para todo el período de desarrollo y maduración de las semillas en la planta madre. Esto 
supone una mayor tolerancia al brotado ante diferentes condiciones durante estas etapas. 
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III.B. Patrones de germinación en post cosecha: dinámica de salida de 
dormición bajo diferentes temperaturas de almacenamiento 
 
En ambas accesiones, y para todas las condiciones de almacenamiento e incubación 
exploradas para las fechas de siembra del primer año de experimentación, las semillas 
alcanzaron un 100 % de germinación (en menos de 4 días), luego de aproximadamente 
180 días de almacenamiento en post cosecha. Dado que las semillas formadas durante la 
segunda campaña presentaron un mayor nivel de dormición, este período resultó en 
algunos casos insuficiente para la pérdida completa de la dormición. Nuevamente se 
describe el patrón general de germinación para esta etapa tomando como ejemplo la 
siembra de noviembre de 2005 para ambas accesiones y condiciones de 
almacenamiento. En la siguiente sección se analiza la variación entre fechas de siembra 
y años de cultivo para los patrones de germinación en las etapas de desarrollo y post-
cosecha. 
 
III.B.1. Almacenamiento a 5 ºC 
Como se observa en la Fig. 2.2, el porcentaje máximo de germinación es menor al 
disminuir la temperatura de incubación. Para 2-Want, semillas incubadas a 25 ºC 
mantienen la capacidad de germinación adquirida durante el desarrollo. En incubaciones 
a 10 ºC, la germinación es nula a los 16 días de almacenamiento, aumentando 
progresivamente hasta alcanzar el 100% aproximadamente a los 60 días. Para la 
incubación a 5 ºC no se observa germinación hasta los 36 días de almacenamiento, y la 
salida de dormición es más gradual, registrándose casi un 40% de germinación a los 56 
días y logrando superar el 90% solo después de 100 días de almacenamiento (Fig. 2.2 
A). En cuanto a la dinámica de la germinación en cada fecha de muestreo, el tiempo de 
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incubación requerido para alcanzar el 50% de germinación (t50) se reduce conforme 
pasa el tiempo de almacenamiento, acompañando el aumento en el porcentaje final de 
germinación. Las diferencias en la tasa de germinación entre temperaturas de 
incubación (menor tasa a temperaturas más bajas) se conservan aún cuando el 
porcentaje final alcanzado es máximo pero, a medida que avanza el proceso de salida de 
dormición, estas diferencias se reducen gradualmente (datos no presentados).  Para 
ambas accesiones y en todas las condiciones exploradas el t50 siguió un patrón similar, 
congruente con el porcentaje final de germinación, por lo que sólo se presentan los 
resultados de este último. 
Para la accesión Chadmo se observa un retraso en la salida de dormición en relación 
a 2-Want. Sólo un 10% de las semillas germinan a 25 ºC a los 16 días de 
almacenamiento, y luego este porcentaje aumenta abruptamente, superando el 90% 
antes de los 40 días. Al ser incubadas a 10 ºC, se registra germinación sólo después de 
los 36 días, y gradualmente aumenta alcanzando el 50% final de germinación entre los 
60 y 70 días, y superando el 90% después de los 100 días de almacenamiento. En 
incubación a 5 ºC, el inicio de germinación se ve retrasado en 40 días respecto de la 
incubación a 10 ºC, aunque manteniendo una tasa de salida de dormición bastante 
similar. En este último caso la germinación alcanza el máximo recién a los 6 meses de 
almacenamiento (Fig. 2.2 B). 
 
III.B.2. Almacenamiento a 25 ºC 
Para esta condición de almacenamiento nuevamente se observa un retraso en el 
patrón de germinación conforme disminuye la temperatura de incubación, aunque en 
este caso la tasa resulta similar entre incubaciones. Respecto del almacenamiento a 5 ºC, 
en la incubación a 5 ºC la tasa de salida de dormición es mayor en ambas accesiones, 
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mostrando Chadmo además un adelantamiento en la salida de dormición de 
aproximadamente 20 días. En esta última, una mayor tasa de salida de dormición puede 
observarse también en semillas incubadas a 10 ºC (Fig. 2.2 C y D). 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Fig. 2.2: Patrones de germinación a diferentes temperaturas de incubación durante el almacenamiento en 
post cosecha a 5 ºC (A y B) y a 25 ºC (C y D) para las accesiones 2-Want (A y C) y Chadmo (B y D), 
sembradas en noviembre de 2005 (siembra 1 del año 1). Las barras indican ±1 error standard de la media. 
 
Es una característica común que la dormición se exprese a ciertas temperaturas y, 
por lo tanto, semillas con cierto nivel de dormición sean capaces de germinar dentro de 
un determinado rango de temperaturas, que irá ampliándose a medida que la dormición 
se va perdiendo (Vegis, 1964). Generalmente, en especies invernales como trigo y 
cebada, la dormición no se expresa a bajas temperaturas, y con la salida de dormición la 
capacidad de germinación va aumentando hacia temperaturas mayores. Para cultivos de 
verano como el sorgo la dormición no se expresa a temperaturas altas y conforme se 
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pierde la dormición el rango térmico se va ampliando hacia temperaturas más bajas, con 
una disminución gradual de la mínima temperatura que permite la germinación 
(Benech-Arnold et al., 2000 b; Benech-Arnold, 2004; Allen et al., 2007; Batlla y 
Benech-Arnold, 2007). 
Los resultados de este trabajo muestran que el nivel de dormición presente en las 
semillas de quínoa se expresa también a través del rango de temperaturas que permiten 
la germinación en un momento dado. Una ampliación gradual de ese rango refleja la 
disminución en el nivel de dormición en las semillas conforme pasa el tiempo en 
almacenamiento (post maduración);  para ambas accesiones, la germinación es posible 
en principio sólo a 25 ºC, cierto tiempo más tarde también a 10 ºC, y finalmente a 5 ºC. 
Esa capacidad de germinar se expresa tanto como un mayor porcentaje final de 
germinación de semillas con el tiempo, como por un aumento gradual de la tasa de 
germinación (t50), para cada temperatura de incubación. Estas observaciones indicarían 
que la ampliación del rango se produce mediante una disminución en la temperatura del 
límite inferior, siguiendo el patrón general de las especies de ciclo estival; aunque el 
rango térmico explorado no permite asegurar que el límite superior se mantenga estable.  
De la observación de estos resultados también se desprende la evidencia de un 
efecto de la temperatura de almacenamiento sobre la dinámica de salida de dormición 
de las semillas en post cosecha. Este efecto se expresó también a través de la ampliación 
del rango de temperaturas permisivas para la germinación, mostrando mayor 
germinación a temperaturas bajas de incubación en semillas almacenadas a mayor 
temperatura. Para la accesión 2-Want se observa en la incubación a 5 ºC un anticipo en 
la salida de dormición de las semillas almacenadas a 25 ºC, alcanzando en sólo 100 días 
casi el máximo porcentaje de germinación (96%), mientras que en el mismo período el 
80% de las semillas almacenadas a 5 ºC completó su germinación. La diferencia entre 
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tratamientos de almacenamiento es mucho más sutil en semillas incubadas a 10 ºC, y no 
se distingue diferencia alguna al incubar las semillas a 25 ºC (Fig. 2.2 A y C). Para la 
accesión Chadmo la diferencia entre tratamientos en la incubación a 5 ºC es mucho más 
notoria, debido a que presenta una salida de dormición más gradual respecto de 2-Want. 
En este caso las semillas almacenadas a 25 ºC alcanzan en 100 días un 85% de 
germinación, mientras que aquéllas que se almacenaron a 5 ºC sólo germinan en un 
13% en el mismo momento, y alcanzan valores superiores al 80% entre 50 y 80 días 
más tarde. En semillas incubadas a 10 ºC la diferencia entre temperaturas de 
almacenamiento sigue siendo importante; mientras las semillas almacenadas a 25 ºC 
superan el 85% de germinación a los 60 días, aquéllas almacenadas a 5 ºC no alcanzan 
aún el 45% y requieren entre 40 y 60 días más para superar el 80 %. En semillas 
incubadas a 25 ºC no se distinguen diferencias entre tratamientos (Fig. 2.2 B y D).  
En cuanto a la diferencia entre genotipos, la accesión Chadmo mantiene un nivel de 
dormición mayor al de 2-Want en todas las condiciones, mostrando una diferencia de 
entre 20 y 45 días dependiendo de la temperatura de incubación. De acuerdo con los 
patrones observados, y para condiciones de almacenamiento de semillas de común 
aplicación, esto es, con bajo contenido de humedad en las semillas y a una temperatura 
fácilmente alcanzable con equipos domésticos, la dormición en semillas de quínoa se 
pierde con anterioridad al momento de siembra de la siguiente campaña, lo que 
permitirá una rápida germinación en el campo aún con bajas temperaturas en el suelo.   
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III.C. Variación de los patrones de germinación en respuesta al ambiente 
materno 
 
III.C.1. Etapa de desarrollo y maduración 
III.C.1.a. Resultados de la campaña 2005/2006 
Durante las etapas de desarrollo y maduración de las semillas en la planta madre, la 
accesión Chadmo no mostró capacidad de germinación para ninguna de las fechas de 
siembra de los cultivos a campo, durante el primer año de ensayos. En la accesión 2-
Want sólo se obtuvo germinación incubando las semillas a 25 ºC, lo que permite 
comparar los patrones observados entre las diferentes fechas de siembra. De esta 
comparación no surge en principio un patrón claro de variación entre éstas en la 
capacidad de germinación de las semillas en esta etapa (Fig. 2.3 A); sin embargo, 
cuando el eje temporal se expresa en unidades de tiempo térmico desde la floración (Tb 
= 3 °C) sí se encuentran diferencias entre los patrones de germinación (Fig. 2.3 B). Si 
bien la temperatura base utilizada fue determinada para el proceso de germinación 
(Jacobsen y Bach, 1998), y no específicamente para la salida de dormición, al explorar 
un rango amplio de temperaturas de base posibles (entre  -5 y 4 ºC), el orden establecido 
en las fechas de siembra se mantiene (datos no presentados), lo que sugiere que las 
diferencias aquí observadas serían genuinas. 
Los patrones de germinación de 2-Want incubada a 25 ºC muestran que, en tiempo 
cronológico, la capacidad de germinación se adquiere aproximadamente a partir de los 
25 días desde floración. Se encuentra, sin embargo, una diferencia considerable en el 
porcentaje final de germinación al momento de madurez fisiológica entre los tres 
cultivos de la campaña 2005/2006, que ordena las fechas de siembra desde la más 
temprana a la más tardía en función de un mayor a un menor nivel de dormición 
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presente en dicho momento fenológico (p<0,001; ver Anexo). Sin embargo, no se 
mantiene este orden ni las diferencias si se observan los porcentajes de germinación en 
momentos previos y posteriores (ver Anexo, Fig. A-2.1). 
Si se considera, en cambio, la germinación en función del tiempo térmico desde 
floración, se observa una clara separación del patrón de germinación para la fecha de 
cultivo más tardía, mostrando una anticipación en la salida de dormición en términos de 
TT respecto de las fechas tempranas (Fig. 2.3 B). La siembra de marzo de 2006 
(siembra 3) acumula aproximadamente 200 ºC día hasta adquirir la capacidad de 
germinar a 25 ºC, mientras que las siembras de noviembre y fin de diciembre de 2005 
(siembras 1 y 2, respectivamente) requieren el doble de tiempo térmico. La siembra 2 
parece mantener sistemáticamente un anticipo de alrededor de 100 ºC día respecto de la 
1 (Fig. 2.3 B).  
 
 
 
 
 
 
 
 
Fig. 2.3: Efecto de la fecha de siembra sobre el patrón de germinación durante la etapa de desarrollo y 
maduración de semillas de quínoa de la accesión 2-Want incubadas a 25 ºC; A: en función de los días 
desde floración (DDF), B: en función del tiempo térmico desde floración (ºC día, Tb = 3 ºC). Las flechas 
indican el momento de madurez fisiológica en cada caso. Las barras indican ±1 error standard de la 
media. 
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El orden establecido entre los patrones de germinación de las diferentes fechas de 
siembra sugiere que, al menos para la accesión 2-Want, las fechas de siembra tempranas 
mantendrían un nivel de dormición mayor durante los períodos de desarrollo y 
maduración, en respuesta a las diferencias en el ambiente experimentado por las 
semillas en la planta madre en cada período de cultivo. Este efecto, sin embargo, sólo se 
evidencia claramente cuando los datos se expresan en función del tiempo térmico 
requerido en cada caso para la adquisición de la capacidad de germinación de las 
semillas, y se ve compensado por la diferencia en la temperatura diaria experimentada 
en cada cultivo (mayores en fechas más tempranas). De este modo, más allá del 
momento de MF, donde las diferencias son claras, las variaciones en el nivel de 
dormición debidas al ambiente materno durante los períodos de desarrollo y 
maduración, quedan enmascaradas por esa compensación de efectos en que la mayor 
suma térmica diaria compensa el mayor requerimiento en TT en siembras tempranas. 
Otra compensación de este tipo puede inferirse de la observación de que, aunque las 
semillas en cada fecha de siembra se desarrollaron en ambientes diferentes, el momento 
de MF resulta similar en los tres casos, cercano a los 40 DDF. Quínoa es una planta de 
día corto en cuanto a su respuesta al fotoperíodo, al cual es sensible en todas sus fases 
de desarrollo (Bertero et al., 2002). Si bien los fotoperíodos largos experimentados en 
fechas de siembra tempranas extenderían el TT requerido para alcanzar MF respecto de 
fechas de siembra tardías, las mayores temperaturas diarias en estas condiciones 
compensarían esa extensión resultando en una duración similar del ciclo en días. 
 
III.C.1.b. Resultados de la campaña 2006/2007 
Para esta segunda campaña sólo se cuenta con datos de porcentaje final de 
germinación al momento de cosecha de las siembras 1 y 2 (noviembre de 2006 y febrero 
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de 2007 respectivamente), y al momento de madurez fisiológica para la siembra 1.  No 
obstante, estos valores pueden compararse a fin de estimar las variaciones que se 
observarían en los patrones de germinación para la etapa de desarrollo y maduración. 
La comparación entre fechas de siembra en esta segunda campaña indica que se 
mantiene el patrón observado durante el primer año, con una salida de dormición más 
rápida en unidades de tiempo térmico para siembras más tardías. Semillas provenientes 
de la siembra 1 acumulan más de 1250 ºC día para alcanzar sólo un 20% de 
germinación, mientras que en la siembra 2,  705 ºC día son suficientes para superar el 
50%. Las diferencias entre fechas de siembra resultaron más acentuadas, lo que estaría 
asociado a un mayor nivel de dormición que en el primer año de cultivo. Esto permite 
distinguir una diferencia notable aún en términos de tiempo cronológico entre los 
porcentajes de germinación alcanzados a 25 ºC al momento de cosecha, que en la 
siembra 2 (febrero) es del 52%, más del doble respecto de la siembra 1 (20%) (Fig. 2.4 
B).  
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Fig. 2.4: Porcentaje de germinación de semillas de quínoa de la accesión 2-Want incubadas a 25 ºC en 
función de la fecha de siembra y año de cultivo, en los momentos de madurez fisiológica (A) y madurez 
de cosecha (B). Las barras indican ±1 error standard de la media. 
 
En todas las fechas de siembra analizadas, al menos durante el primer año, el 
cultivar 2-Want mostró una rápida salida de dormición a 25 ºC, principalmente entre 
MF y cosecha, lo que implica susceptibilidad al brotado pre-cosecha dependiendo de las 
temperaturas reinantes. Para las fechas de siembra tempranas (fechas de siembra 1 y 2 
del año 1, y la primer fecha de siembra en el año 2) esta etapa transcurre mayormente 
durante el verano en la región de la PHA, donde las temperaturas son frecuentemente 
mayores a 25 ºC en esta época. Esto supone un riesgo de ocurrencia de brotado pre-
cosecha para la accesión 2-Want, si se presentan a su vez condiciones de alta humedad.  
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Los resultados obtenidos indican además que las fechas de siembra tempranas 
mantendrán un mayor nivel de dormición en las semillas de quínoa durante su 
desarrollo y maduración en la planta madre respecto de las siembras tardías debido a la 
influencia de las condiciones ambientales experimentadas durante esta etapa. Por otra 
parte, se comprueba que el nivel de dormición puede variar ampliamente de acuerdo al 
año de cultivo y, en ciertos casos, las diferencias debidas a la fecha de siembra pueden 
resultar muy importantes en la determinación del nivel de tolerancia al brotado pre-
cosecha. Esto refuerza la necesidad de considerar en la toma de decisiones de manejo la 
importancia de la influencia del ambiente materno sobre el nivel de dormición que 
presentarán las semillas. En la siguiente sección, junto con el análisis de  los resultados 
para la etapa de almacenamiento en post cosecha, se presentará un análisis de la 
asociación entre el tiempo hasta un porcentaje de germinación dado y las condiciones 
ambientales (temperaturas y fotoperíodo), experimentadas durante el llenado.  
 
III.C.2. Etapa de almacenamiento post cosecha 
III.C.2.a. Resultados de la campaña 2005/2006 
Durante el almacenamiento de las semillas en post cosecha, los patrones de 
germinación obtenidos mostraron diferencias contundentes entre fechas de siembra. 
Para el cv. Chadmo no se cuenta con datos de la fecha de siembra más tardía de este 
primer año de cultivo, no obstante, se observan diferencias importantes entre los 
patrones de germinación para las dos fechas analizadas (siembra 1 y 2; Fig. 2.5 B y D).  
La temperatura de incubación de 5 ºC fue la que permitió distinguir más claramente 
las variaciones debidas a la fecha de siembra, por lo que se la utiliza para ejemplificar 
este comportamiento. Como ejemplo de esto, la diferencia en días desde floración hasta 
alcanzar un 50% de germinación máxima entre la primer y la tercer fecha de siembra 
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para semillas de 2-Want conservadas a 5 ºC fue de 77 días al ser incubadas a 5 ºC, 36 
días a 10 ºC y de 7 días a 25 ºC. Un patrón semejante fue encontrado para el mismo 
genotipo conservado a 25 ºC y para Chadmo (datos no presentados). Esto se debe a que 
la temperatura de incubación condiciona la expresión de la dormición, como se ha 
discutido en secciones previas.  
 
III.C.2.a.I. Almacenamiento a 5 ºC 
Para la accesión 2-Want en esta condición de almacenamiento, los patrones de 
germinación a 5 ºC de las fechas de siembra 1 y 2 no se diferencian claramente, aunque 
en la siembra 2 se observa una anticipación respecto de la siembra 1. La siembra 3 
muestra un adelantamiento mucho mayor, de aproximadamente 60 días respecto de la 
siembra 2, manteniendo una tasa de salida de dormición posterior similar (Fig. 2.5 A). 
Para la accesión Chadmo se observa también una anticipación en el patrón de 
germinación en la fecha de siembra 2 respecto de la 1, en este caso de aproximadamente 
20 días. Sin embargo, debido a que la tasa de salida de dormición en ambas fechas de 
siembra es similar, esa diferencia se mantiene y se distingue claramente a lo largo del 
tiempo de almacenamiento, hasta que las semillas adquieren la máxima capacidad de 
germinación (Fig. 2.5 B). 
 
III.C.2.a.II. Almacenamiento a 25 ºC 
Para la accesión 2-Want conservada a 25 ºC el patrón obtenido para la siembra 2 
muestra una tasa de salida de dormición semejante a la de la siembra 1, y mantiene la 
anticipación observada en la conservación a 5 ºC. En este caso puede distinguirse a lo 
largo del tiempo evaluado una diferencia de entre 20 y 40 días para alcanzar porcentajes 
de germinación similares. Para la siembra 3 el anticipo es mucho mayor, alcanzando el 
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96% de germinación 80 días antes respecto del momento en que se alcanza el mismo 
valor para la siembra 1. Bajo esta conservación las semillas provenientes de la siembra 
3 no superan el 15% de germinación al momento de cosecha pero alcanzan en sólo 20 
días valores cercanos al 100%, con una tasa de salida de dormición sensiblemente 
mayor a las observadas en las siembras tempranas (Fig. 2.5 C). Para la accesión 
Chadmo, la comparación de los patrones de salida de dormición entre semillas 
provenientes de las siembras 1 y 2 muestra también un adelanto de alrededor de 40 días 
en el inicio de germinación para la fecha 2, semejante a la encontrada en 2 Want, y esa 
diferencia se mantiene a lo largo del tiempo, dado que la tasa de salida de dormición es 
similar entre ambos patrones (Fig. 2.5 D).   
 
Considerando ambas accesiones, el tiempo transcurrido para alcanzar valores 
superiores al 90% de germinación a 5 ºC no supera en ningún caso los 180 días (Fig. 
2.5), lo cual indica que, para las condiciones de almacenamiento utilizadas (10% de 
contenido de humedad en las semillas y una temperatura constante de 5 ó 25 ºC), 6 
meses serán suficientes para que las semillas tengan la capacidad de germinar en forma 
uniforme y rápida en el campo, aún en condiciones de baja temperatura en el suelo. 
Debido a que la viabilidad de las semillas almacenadas a temperaturas elevadas puede 
verse disminuida a medida que transcurre el tiempo en esa condición, se realizó un test 
de tetrazolio para verificar el estado de las mismas a los 12 meses de almacenamiento, y 
se obtuvieron valores superiores al 90% (95% ± 5%) para ambas accesiones y 
condiciones de temperatura de almacenamiento (datos no presentados).  
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Fig. 2.5: Efecto de la fecha de siembra sobre el patrón de germinación de semillas de quínoa, incubadas a 
5 ºC, durante la etapa de almacenamiento post cosecha. A y B: conservadas a 5 ºC, C y D: conservadas a 
25 ºC, A y C: 2-Want, B y D: Chadmo. Las barras indican ±1 error standard de la media. 
    
Al comparar los tratamientos de almacenamiento, en ambas accesiones y para todas 
las fechas de siembra analizadas el almacenamiento a 25 ºC resultó en una salida de 
dormición anticipada de las semillas de quínoa respecto del almacenamiento a 5 ºC, en 
días calendario (Fig. 2.6). Las diferencias resultaron, en todos los casos, más evidentes 
en la incubación a 5 ºC, razón por la que se utiliza esta temperatura de incubación para 
ilustrar las diferencias observadas entre tratamientos de almacenamiento en las 
diferentes fechas de siembra. 
Para la accesión 2-Want, en general, las semillas almacenadas a 25 ºC mostraron 
una mayor tasa de salida de dormición respecto de las almacenadas a 5 ºC. El inicio de 
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salida de dormición, sin embargo, aparentemente no se vio afectado por el tratamiento 
(Fig. 2.6 A, C y E). En la primer fecha de siembra, la mayor diferencia en germinación 
se registró aproximadamente a los 80 días de almacenamiento, mientras que en la 
segunda se observó a los 60 días, y en ambos casos fue algo superior al 50% (Fig. 2.6 A 
y C). En la fecha de siembra más tardía, en cambio, la mayor diferencia registrada fue 
de un 20% de germinación, con apenas 20 días de almacenamiento (Fig. 2.6 E). En este 
caso la tasa de salida de dormición resultó notablemente mayor para ambos lotes 
almacenados, debido a la influencia del ambiente materno durante la formación y 
maduración de las semillas.  
Para Chadmo no se cuenta con datos de almacenamiento en la fecha de siembra 3. 
Se observa también, sin embargo, en términos generales, una mayor tasa de salida de 
dormición en semillas conservadas a 25 ºC. Para esta temperatura de almacenamiento se 
registró, además, un anticipo de unos 20 días en el momento de comienzo de 
germinación. En ambas fechas de siembra analizadas la diferencia máxima encontrada 
fue de alrededor del 70% de germinación, a los 100 días de almacenamiento en semillas 
provenientes de la siembra 1 y a los 80 días para la siembra 2 (Fig. 2.6 B y D). 
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Fig. 2.6: Efecto de la temperatura de almacenamiento en post cosecha sobre la germinación de semillas de 
quínoa incubadas a 5 ºC, provenientes de las diferentes fechas de siembra de la campaña 2005/2006. A, C 
y E: cv. 2-Want, B y D: cv. Chadmo; A y B: siembra 1, C y D: siembra 2, E: siembra 3. Las barras 
indican ±1 error standard de la media. 
 
III.C.2.b. Resultados de la campaña 2006/2007 
Para este segundo año de cultivo se observa nuevamente una diferencia muy 
importante entre fechas de siembra dentro de una misma campaña (Fig. 2.7). El nivel de 
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dormición de las semillas resultó mayor este año para ambas accesiones y fechas de 
siembra respecto del año anterior, lo que hace que el patrón de salida de fechas 
tempranas en el primer año se asemeje más a aquél de fechas tardías en el segundo que 
al de la misma fecha calendario.  
En la segunda fecha de siembra de esta campaña se obtuvo escasa cantidad de 
semilla de la accesión 2-Want, por lo que no se cuenta con datos de germinación para el 
almacenamiento a 5 ºC. Sin embargo, la comparación en semillas almacenadas a 25 ºC 
de ambas fechas permite observar claramente la diferencia establecida entre los 
respectivos patrones de salida de dormición. La temperatura de incubación elegida en 
este caso para ejemplificar el comportamiento de las semillas es de 10 ºC, dado que en 
este segundo año no se realizaron incubaciones a 5 ºC. Debido al mayor nivel de 
dormición de las semillas en esta campaña, esta temperatura de incubación permite 
distinguir en forma clara las diferencias debidas a la fecha de siembra. 
 
III.C.2.b.I. Almacenamiento a 5 ºC 
Para esta condición de almacenamiento sólo se cuenta en la accesión Chadmo con 
datos suficientes para comparar los patrones de ambas fechas de siembra. Para la 
segunda fecha de siembra la salida de dormición resultó muy anticipada, alcanzando el 
90% de germinación 60 días antes del inicio de germinación de la fecha de siembra 
temprana, en términos de días de almacenamiento. A su vez, la tasa de salida de 
dormición fue también mayor para la segunda fecha de siembra. La salida de dormición 
en la primer fecha de siembra fue comparativamente muy tardía, y el porcentaje de 
germinación no superó el 25% luego de 180 días en almacenamiento (Fig. 2.7 A). 
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III.C.2.b.II. Almacenamiento a 25 ºC 
Tanto para 2-Want como para Chadmo se observa una anticipación en la fecha de 
siembra 2 de aproximadamente 60 días en el patrón de salida de dormición, y esta 
diferencia se mantiene poco variable hasta el momento en que se alcanzan los 
porcentajes máximos, mostrando ambos patrones tasas de salida de dormición 
semejantes entre sí (Fig. 2.7 B y C).  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Fig. 2.7: Efecto de la fecha de siembra y el año de cultivo sobre el patrón de germinación de semillas de 
quínoa incubadas a 10 ºC durante su almacenamiento en post cosecha. A: almacenadas a 5 ºC, B y C: 
almacenadas a 25 ºC; A y C: cv. Chadmo, B: cv. 2-Want. Las barras indican ±1 error standard de la 
media. 
 
Con respecto a la comparación entre tratamientos de almacenamiento, sólo pudo 
evaluarse el comportamiento de la accesión Chadmo, y las diferencias encontradas 
resultaron importantes para la siembra 1. En base a la salida de dormición observada en 
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semillas de Chadmo de la primer fecha de siembra del segundo año, muy tardía respecto 
del patrón observado en el primer año, se esperaba también para la segunda fecha de 
siembra un retraso respecto del primer año en la salida de dormición. Por esta razón no 
se cuenta con datos de germinación a los 30 días de almacenamiento. Sin embargo, para 
la fecha de siembra 2 la salida de dormición fue rápida y no pudo ponerse en evidencia 
con la frecuencia de muestreo utilizada. En consecuencia las diferencias encontradas 
resultaron mínimas, aunque podrían esperarse diferencias significativas durante el 
período comprendido entre la cosecha y los 60 días posteriores. Se presentan, por lo 
tanto, datos de la fecha de siembra 1 de la accesión Chadmo para ilustrar el efecto de la 
temperatura de almacenamiento en la dinámica de salida de dormición de las semillas 
en post cosecha en esta segunda campaña (Fig. 2.8). 
Debido al mayor nivel de dormición presentado durante esta campaña, las 
diferencias fueron notorias aún incubando las semillas a 25 ºC, con una tasa de salida de 
dormición mayor en semillas almacenadas a 25 ºC respecto de las almacenadas a 5 ºC. 
Para esta incubación la mayor diferencia en el porcentaje de germinación alcanzado se 
observó a los 60 días de almacenamiento, con un 60% más de germinación final para el 
almacenamiento a 25 ºC, mientras que a los 120 días ya no se distinguen diferencias 
entre tratamientos ya que ambos lotes han alcanzado la germinación máxima (Fig. 2.8 
A). Incubando las semillas a 10 ºC las diferencias se magnifican, y se observa no sólo 
una mayor tasa de salida de dormición sino también una anticipación para el 
almacenamiento a 25 ºC, que a los 90 días alcanza un 80% de germinación mientras que 
las semillas almacenadas a 5 ºC todavía no adquirieron la capacidad de germinar. Con 
150 días de almacenamiento a 25 ºC las semillas alcanzan el máximo porcentaje de 
germinación a 10 ºC, mientras que aquéllas almacenadas a 5 ºC no superan aún el 25% 
de germinación (Fig. 2.8 B). 
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Fig. 2.8: Efecto de la temperatura de almacenamiento en post cosecha sobre la germinación de semillas de 
quínoa de la accesión Chadmo, provenientes de la siembra 1 de la campaña 2006/2007. A: incubadas a 25 
ºC, B: incubadas a 10 ºC. Las barras indican ±1 error standard de la media. 
 
A través de los resultados observados se confirma la influencia del ambiente 
materno experimentado por las semillas durante su formación y maduración sobre el 
nivel de dormición que presentarán.  Su efecto sobre los niveles de dormición en post 
cosecha puede verse a través de la diferencia en la tasa de salida de dormición entre 
fechas de siembra, además del nivel de dormición alcanzado a cosecha y la diferencia 
en el momento en que comienzan a germinar. Estos resultados permiten prever niveles 
menores de dormición a cosecha y una salida de dormición anticipada y más rápida en 
las semillas formadas en siembras tardías respecto de las más tempranas.  
Con respecto al almacenamiento en post cosecha, la velocidad de salida de 
dormición se vería favorecida en situaciones de temperaturas altas de almacenamiento 
con baja humedad. Por otro lado, como se indicó en una sección previa, la viabilidad de 
las semillas no se vio comprometida por el almacenamiento a 25 ºC, por lo menos 
durante los primeros 12 meses. Esta observación descartaría el problema de una 
reducción en la germinación en la siguiente siembra a campo como resultado de la 
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conservación de las semillas a temperaturas relativamente elevadas, al menos dentro del 
rango explorado en este trabajo. Adicionalmente, en evaluaciones recientes de la 
longevidad de semillas de quínoa de diferentes cultivares o accesiones se informó que 
las aquí utilizadas, y especialmente la accesión Chadmo, poseen una alta tolerancia a 
condiciones adversas de conservación (almacenamiento a temperaturas elevadas y altos 
contenidos de humedad en las semillas), manteniendo altos porcentajes de viabilidad 
por más tiempo respecto de otros cultivares estudiados (López Fernández, 2008; 
Castellión, 2008). 
La importancia de estas previsiones reside en la posibilidad de manejar un cultivo 
de quínoa en la forma más adecuada en regiones en que el riesgo de brotado pre-
cosecha es frecuente, asegurando una mayor tolerancia a este problema y una salida de 
dormición completa en post cosecha a tiempo para la próxima siembra a campo. En este 
sentido, para el sitio en el que se condujeron los experimentos, puede esperarse que la 
siembra temprana (noviembre) ayude a mantener por más tiempo un nivel de dormición 
tal que asegure una mayor tolerancia al brotado pre-cosecha, con una salida posterior de 
dormición favorecida por el almacenamiento a temperaturas relativamente altas, y que 
no implicaría dificultades en el momento de la siembra en la campaña siguiente.  
 
III.C.3. Efecto de la  temperatura y el fotoperíodo durante la etapa de desarrollo y 
maduración de las semillas y su asociación con la salida de dormición  
En cuanto a los factores del ambiente responsables de estos efectos, dado que los 
diferentes cultivos fueron conducidos en condiciones de adecuado riego y 
disponibilidad de nutrientes y en el mismo sitio a fin de asegurar características de suelo 
similares, puede esperarse que los más influyentes sean la temperatura y el fotoperíodo. 
Estos factores varían notablemente entre las fechas de siembra experimentadas y su 
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efecto sobre los niveles de dormición de semillas fue mencionado en diversas especies 
(Fenner, 1991; Rodríguez et al., 2001¸Benech-Arnold, 2004; Allen et al., 2007). En 
términos generales, se espera que fotoperíodos cortos y temperaturas altas reduzcan la 
dormición, aunque existen excepciones a estos comportamientos (Fenner, 1991; 
Benech-Arnold, 2004). Existen referencias de estas influencias para el género 
Chenopodium.  En C. album y C. polyspermum, fotoperíodos cortos disminuyeron el 
nivel de dormición (Jacques, 1968; Karssen 1970; Pourrat y Jacques, 1975). En C. 
bonus-henricus se correlacionó el incremento en la germinación a 20 ºC con una 
temperatura media diaria más elevada durante el último mes previo a la cosecha (Dorne, 
1981). Para C. quinoa, Jacobsen y colaboradores (1999) obtuvieron un mayor 
porcentaje de germinación a 6 ºC retrasando la fecha de cosecha de las semillas. Esa 
mayor capacidad para germinar a bajas temperaturas se relacionó con la exposición a 
días más cortos y menores temperaturas en la planta madre. En este trabajo, la 
exposición a esas condiciones se logró a través del retraso en la fecha de siembra, y los 
resultados obtenidos estarían en concordancia con las observaciones de Jacobsen.  
Un análisis de regresión muestra la asociación entre el tiempo hasta el 50% de 
germinación (T50) y la temperatura y fotoperíodo medios experimentados por las 
semillas durante la etapa de llenado de granos, para semillas incubadas a 10 °C. Este 
mismo análisis se realizó para el porcentaje de germinación en diferentes momentos 
fenológicos (MF, cosecha, 30 DDA), y se encontró una baja asociación tanto con la 
temperatura como con el fotoperíodo (datos no presentados). Esa falta de ajuste podría 
estar asociada a imprecisiones en la identificación del momento fenológico elegido. El 
uso de T50 permitió detectar una relación más estrecha con las posibles variables 
ambientales involucradas. Este parámetro refleja la dinámica del proceso de salida de 
dormición al considerar el tiempo hasta un valor de referencia, en lugar de un valor 
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puntual en un momento determinado. El ajuste de los datos a la ecuación de Gómpertz 
(R2) para el cálculo de T50 (ver sección II.F.) se ubicó en todos los casos por sobre el 
0,95. Para ambas accesiones el ajuste a la ecuación de regresión fue superior al 0,5 para 
ambos factores: entre 0,50 y 0,71 para la asociación con la temperatura, y entre 0,55 y 
0,63 para la asociación con el fotoperíodo (Fig. 2.9).  En todos los casos la pendiente de 
la regresión fue significativamente distinta de cero (p<0.05). Asociaciones similares se 
encontraron para semillas incubadas a 5 y 25 ºC (datos no presentados).  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Fig. 2.9: Asociación entre el tiempo en días desde cosecha hasta el 50% de germinación (T50) en semillas 
incubadas a 10 ºC, y la temperatura media (A y B), o el fotoperíodo medio (C y D), durante el período de 
llenado de granos en semillas de quínoa provenientes de las distintas siembras de ambas campañas, bajo 
ambas temperaturas de almacenamiento (5 y 25 ºC).  
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El análisis realizado muestra que ambos factores, o al menos uno de ellos, podrían ser 
los responsables de las diferencias en el nivel de dormición de las semillas entre fechas 
de siembra a campo, dada su estrecha relación con el tiempo hasta el 50% de 
germinación. La mayor dormición (mayor T50) en semillas de quínoa se asoció 
positivamente con la temperatura media y también positivamente con el fotoperíodo 
medio durante el llenado de granos, lo que a su vez explicaría la mayor dormición 
observada en semillas provenientes de las primeras fechas de siembra de cada año de 
cultivo.  
Debido a que ambos factores covarían, su influencia en ensayos a campo no puede 
ser individualizada. Para determinar el efecto de cada uno se diseñó y llevó a cabo un 
ensayo en condiciones controladas de temperatura y fotoperíodo que se describe y 
analiza en una sección posterior (sección III.E.).  
 
 
III.D. Comparación entre accesiones    
 
En secciones previas se mencionaron algunas de las semejanzas y diferencias en el 
comportamiento germinativo de las accesiones estudiadas ante las diversas condiciones 
experimentadas, que se resumen a continuación:  
Entre las semejanzas, ambas accesiones presentan cierto nivel de dormición durante 
el desarrollo y maduración de las semillas, muestran un mayor nivel de dormición a 
menores temperaturas de incubación, responden en forma semejante a las condiciones 
ambientales durante el llenado de granos y a la temperatura de almacenamiento.  
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Como principal diferencia, la accesión 2-Want mostró capacidad de germinar antes 
de la cosecha incubando las semillas a 25 ºC, mientras que Chadmo en todos los casos 
estudiados comenzó a germinar luego de la madurez para cosecha. Comparando el 
tiempo requerido para alcanzar el 50% de germinación, la diferencia promedio entre 
accesiones fue de 23 días (entre 26 días menos y 43 días más para Chadmo, datos no 
presentados), y la diferencia muestra un desplazamiento respecto de la relación 1:1 que 
indica un retraso de la accesión Chadmo en alcanzar ese porcentaje de germinación 
(Fig. 2.10).  Sólo en dos situaciones, (siembras 1 y 2 del año 2, semillas almacenadas a 
25 ºC e incubadas a 10 ºC), ese porcentaje fue alcanzado en menos tiempo por Chadmo, 
aunque aún en estos casos la capacidad de germinar a 25 ºC se alcanzó con 
posterioridad a la cosecha. El ajuste de los datos a la ecuación de Gómpertz para el 
cálculo de T50 (ver sección II.C.2.a.) alcanzó en todos los casos un R2 > 0,93. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Fig. 2.10: Relación entre accesiones en el tiempo en días desde floración requerido para alcanzar el 50% 
de germinación final promedio (T50). La línea continua señala la relación 1:1 entre accesiones; la línea 
punteada indica la correlación entre accesiones para los datos generados en este trabajo. Los puntos 
representan las diversas situaciones en las que se cuenta con datos suficientes para establecer dicha 
correlación: Año 1, siembras 1 y 2 almacenadas a 5 y 25 ºC e incubadas a 5, 10 y 25 ºC; año 2, siembras 1 
y 2 almacenadas a 25 ºC e incubadas a 10 y 25 ºC. 
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El retraso observado en la salida de dormición minimiza para Chadmo el riesgo de 
coincidencia de condiciones externas favorables a la germinación con la capacidad 
interna de germinar.  
 
 
III.E. Efecto del fotoperíodo y la temperatura bajo condiciones controladas 
 
Los resultados obtenidos en este experimento no alcanzaron a explicar las 
variaciones encontradas entre fechas de siembra a campo. Sin embargo, el análisis 
conjunto de los datos de germinación durante cinco meses de almacenamiento post 
cosecha revela un efecto significativo del fotoperíodo sobre la dormición de las semillas 
de ambas accesiones (p<0.0001; ver Anexo). Se encontraron dificultades técnicas en el 
control de la temperatura durante el experimento (ver sección II.E.1.), y su efecto no 
resultó significativo. 
Las respuestas a los tratamientos de fotoperíodo estuvieron orientadas en el mismo 
sentido que los resultados observados a campo, donde situaciones de mayor fotoperíodo 
resultaron en un mayor nivel de dormición en las semillas. Esto remarca la importancia 
la influencia del fotoperíodo en la dormición de semillas de esta especie, tal como se 
observa para otras especies del género (Jacques, 1968; Karssen, 1970; Pourrat y 
Jacques, 1975). El tratamiento de extensión de fotoperíodo permitió establecer una 
diferencia en horas entre fotoperíodos similar a la registrada en el experimento a campo 
entre las fechas de siembra extremas. Sin embargo, la respuesta obtenida bajo 
condiciones controladas no alcanzó a reflejar las diferencias entre los niveles de 
dormición de las semillas cosechadas en el experimento a campo.  
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Por otra parte, está ampliamente aceptado que la temperatura sería el factor 
ambiental de mayor influencia sobre el nivel de dormición de una población de semillas 
(Fenner, 1991; Benech-Arnold, 2004; Allen et al., 2007). Por ello, sería esperable que 
una parte importante de las diferencias encontradas entre fechas de siembra o ambientes 
de cultivo se deban a variaciones en los niveles de este factor. Rodríguez y 
colaboradores (2001) identificaron en un cultivar de cebada (Quilmes Palomar) una 
ventana temporal de sensibilidad a la temperatura para la determinación del nivel de 
dormición que presentarían las semillas. Posteriormente se extendió la determinación de 
la ventana termosensible a otros cultivares comerciales de la especie (Gualano y 
Benech-Arnold, 2009). Este período sensible se ubicó unos pocos días previos a la 
madurez fisiológica en todos los casos (en intervalos de TT cercanos a los 300 ºC día 
desde antesis). Para Chenopodium bonus-henricus, el porcentaje de germinación se 
relacionó con la temperatura media de los 30 días previos a la cosecha (Dorne, 1981). 
El experimento realizado en este trabajo no logró controlar con precisión las 
temperaturas de los distintos tratamientos durante la última etapa del cultivo, a partir de 
unos pocos días antes o después de madurez fisiológica, de acuerdo a la accesión y el 
tratamiento. Coincidiendo con la ocurrencia de bajas temperaturas ambientales, durante 
este período la diferencia entre tratamientos de temperatura no superó 1,1 ºC y se 
mantuvo entre los 11 y 16 ºC en promedio para ambos tratamientos. Se considera, por lo 
ya expuesto, que este período podría ser importante en la determinación de diferencias 
en el nivel de dormición. Por lo tanto, se requerirá de un nuevo experimento que 
controle efectivamente las temperaturas durante las etapas de desarrollo y maduración 
de las semillas para poder ponderar la importancia relativa que este factor tiene en la 
determinación del nivel de dormición a cosecha y la dinámica de salida de dormición en 
semillas de quínoa.  
Capítulo 2 - Control ambiental de la dormición en quínoa: efecto del ambiente materno y 
temperaturas de almacenamiento e incubación sobre las variaciones en el nivel de 
dormición durante el desarrollo, maduración y post cosecha. 
 
72 
El experimento en condiciones controladas de temperatura y fotoperíodo fue 
diseñado de manera de poner en evidencia no sólo la influencia de cada uno de estos 
factores, sino una posible interacción entre ambos, a través de la combinación de dos 
niveles de cada factor. Esta interacción no se encontró en este caso, aunque la falta de 
control en el caso de la temperatura plantea dudas sobre la validez de los resultados 
obtenidos. En los experimentos a campo pudo sumarse además la influencia de otros 
factores que no fueron evaluados en el experimento en condiciones controladas. Esto 
podría explicar que las respuestas obtenidas en condiciones controladas no reflejen las 
diferencias entre los niveles de dormición de las semillas cosechadas en el experimento 
a campo. 
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IV. Conclusiones 
 
• En general, semillas de la accesión Chadmo presentaron un alto nivel de 
dormición bajo las diferentes condiciones ambientales exploradas, lo que 
permite inferir un buen grado de tolerancia al brotado pre-cosecha para el 
área en que se realizó el ensayo. 2-Want tendría también cierto grado de 
tolerancia, aunque podría resultar susceptible ante condiciones de alta 
temperatura ambiental, de acuerdo con el menor nivel de dormición 
observado para esta accesión.  
 
• La dormición se expresó a temperaturas bajas de incubación, y la salida de 
dormición se manifestó a través de una ampliación del rango de 
temperaturas aptas para la germinación mediante una disminución de la 
temperatura del límite inferior de germinación.  
 
• El ambiente experimentado por las semillas durante su desarrollo y 
maduración en la planta madre afectó el nivel y patrón de salida de 
dormición, favoreciendo la dormición en situaciones de mayores 
fotoperíodos y temperaturas. La influencia del fotoperíodo se corroboró en 
condiciones controladas, mientras que el efecto de la temperatura, así como 
la posible participación de otros factores en la determinación del nivel de 
dormición, deberá ser confirmado. 
 
• La mayor temperatura de almacenamiento aumentó la tasa de salida de 
dormición de las semillas. La salida de dormición en post cosecha se 
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Ambiente materno: 
Fotoperíodos cortos           
y/o             
Temperaturas bajas 
Ambiente post-cosecha: 
Temperaturas altas 
Aceleran la Salida de 
Dormición 
Aceleran la 
Germinación 
Reducen la 
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Retrasan la 
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Retrasan la Salida de 
Dormición 
Etapa de 
Desarrollo 
Etapa de 
Almacenamiento Germinación 
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Dormición 
Ambiente de incubación: 
Temperaturas bajas 
Expresan el nivel de 
dormición resultante 
de las etapas previas Ambiente materno: 
Fotoperíodos largos  
y/o        
Temperaturas altas 
Ambiente post-cosecha: 
Temperaturas bajas 
Ambiente de incubación: 
Temperaturas altas 
completó antes de la siguiente campaña, lo que permitiría la siembra 
oportuna y la obtención de una germinación uniforme, aún con temperaturas 
bajas en el suelo.  
 
El esquema presentado en la figura 2.12 resume los efectos del ambiente 
experimentado por las semillas en las distintas etapas sobre los niveles de dormición, la 
dinámica de salida y la expresión de la dormición durante la incubación. Puede 
observarse que las condiciones percibidas durante una etapa afectarán el estado de las 
semillas tanto en esa misma etapa como en las subsiguientes. La expresión de la 
dormición durante la incubación, a través del rango de temperaturas que permiten la 
germinación, reflejará el nivel de dormición que presentan las semillas como resultado 
de los estímulos recibidos en las etapas previas. 
 
 
 
 
  
  
 
 
 
 
 
 
Fig. 2.11: Representación esquemática de la influencia de los factores ambientales experimentados sobre 
la dormición de las semillas de quínoa en las diferentes etapas desde su desarrollo en la planta madre. 
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En este capítulo se presentaron los patrones de germinación y salida de dormición 
en post-cosecha de las semillas de las accesiones de quínoa Chadmo y 2-Want. Se 
comprobaron los efectos del ambiente materno sobre la dormición en las semillas a 
cosecha y en post-cosecha, y la influencia de la temperatura de almacenamiento sobre el 
patrón de salida de dormición. Para investigaciones futuras se propone corroborar la 
tolerancia de ambas accesiones a condiciones controladas predisponentes al brotado pre-
cosecha, y evaluar la longevidad potencial de semillas que las experimentaron. Se 
sugiere también repetir el experimento en condiciones controladas de cultivo, para 
evaluar con mayor precisión la responsabilidad individual de los factores temperatura y 
fotoperíodo durante el desarrollo y maduración de las semillas en la modulación del 
nivel de dormición. Otos aspectos que no fueron explorados en esta tesis, como la 
disponibilidad de agua y nutrientes durante el desarrollo-maduración de las semillas, el 
efecto de las temperaturas alternadas, de ciclos de imbibición-desecación y de la luz, 
podrán ser abordados en el futuro para evaluar su importancia en semillas de quínoa con 
dormición. En el capítulo siguiente se presentan y discuten los resultados de 
experimentos realizados con el objetivo de determinar la función de las cubiertas 
seminales en la imposición y mantenimiento de la dormición, y algunos posibles 
mecanismos de acción. 
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I. Introducción 
 
Dentro de la clasificación de los tipos de dormición posibles (propia del embrión o 
impuesta por los tejidos que lo rodean), aquélla que es determinada por las cubiertas 
seminales es la más ampliamente distribuida en las distintas familias y géneros (Baskin 
y Baskin, 2004; Hilhorst, 2007). Los principales mecanismos de acción son: a) 
interferencia con la absorción de agua, b) restricción mecánica a la emergencia de la 
radícula, c) interferencia con el intercambio gaseoso, d) impedimento a la salida de 
inhibidores desde el embrión, e) liberación de inhibidores hacia el embrión y f) 
filtración de la luz (Debeaujon et al., 2007). Diversos ejemplos en la bibliografía 
ilustran la importancia de características estructurales y morfológicas de las coberturas 
de semillas y frutos en la imposición del nivel de dormición. Mutantes de Arabidopsis 
thaliana con una reducción o ausencia de la capa de mucílagos producida por células 
epidérmicas y mutantes de color con menor o nula cantidad de compuestos fenólicos en 
la testa mostraron niveles de dormición menores que semillas silvestres (Debeaujon et 
al., 2000). El color de cubierta en trigo confiere también un mayor nivel de dormición a 
las semillas (Torada y Amano, 2002). La dureza de cubiertas se asoció con la 
imposición de un mayor nivel de dormición en semillas de Stylosanthes hamata cv. 
Verano (Argel y Humphreys, 1983), y una mayor germinación bajo estrés osmótico se 
obtuvo en semillas mutantes de tomate con menor espesor de la testa (Hilhorst y 
Downie, 1994, citado en Hilhorst, 1995).  
El ambiente experimentado por las semillas durante su desarrollo (ambiente 
materno) ejerce una fuerte influencia sobre el nivel de dormición que presentarán las 
mismas a cosecha. En algunos casos, estos efectos están asociados a modificaciones en 
características estructurales, como el espesor de cubiertas o su contenido de polifenoles. 
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Asociaciones de este tipo fueron informadas para algunas especies del género 
Chenopodium. En C. polyspermum y C. album el espesor de las cubiertas seminales y el 
poder germinativo de las semillas son afectados por el fotoperíodo experimentado 
durante su desarrollo (Jacques, 1968; Karssen, 1970; Pourrat y Jacques, 1975) y, 
particularmente para C. album, un color más oscuro de cubiertas se correlaciona con la 
ocurrencia de días largos (Karssen, 1970). En C. bonus-henricus, Dorne (1981) 
encontró que el espesor y el contenido de polifenoles en las cubiertas seminales 
aumenta, mientras que el porcentaje de germinación disminuye con la altitud a la que se 
desarrolló la planta madre. El efecto de la altitud se asocia con la temperatura media de 
los 30 días previos a la cosecha, la que se correlaciona positivamente con el poder 
germinativo. A pesar de esta observación, Dorne propuso que el nivel de radiación, que 
aumenta con la altitud, sería la causa de un mayor contenido de polifenoles oxidables 
que provoca que una menor cantidad de oxígeno alcance el embrión, con la consecuente 
menor germinación observada en semillas formadas a altitudes elevadas. 
Adicionalmente, estudios arqueológicos informaron una reducción en el espesor de las 
cubiertas seminales (a las que se refieren como testa) asociada con la domesticación en 
el género Chenopodium (Gremillion, 1993 a, b; Bruno 2005, 2006). Gremillion (1993 a, 
b) relacionó esta observación con la posibilidad de selección en favor de bajos niveles 
de dormición, ejercida durante el proceso de domesticación de C. berlandieri en 
Norteamérica. Esta misma hipótesis fue propuesta por Bruno (2005 y 2006) para 
explicar la reducción en el espesor de la cubierta en C. quinoa. No obstante, la relación 
del espesor de la cubierta con el nivel de dormición no fue analizada en ninguno de esos 
trabajos con material contemporáneo, con lo que la hipótesis aún no ha sido evaluada.  
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Los objetivos propuestos para este capítulo son: 
 
- Analizar el papel de las cubiertas seminales en el control de la dormición en 
C. quinoa. 
- Determinar cambios en el espesor relativo de las cubiertas en respuesta al 
ambiente y analizar su asociación con los diferentes patrones de dormición 
observados. 
 
A continuación se presentan y discuten resultados de experimentos realizados para 
determinar la importancia de las cubiertas en el mantenimiento de la dormición en 
semillas de quínoa, algunos posibles mecanismos de acción y su asociación con 
cambios en el nivel de dormición provocados por el ambiente.  
 
 
II. Materiales y Métodos 
 
II.A. Manipulación de cubiertas seminales  
Según Prego y colaboradores (1998), la cubierta seminal o episperma en C. quinoa 
se compone de dos capas de células, conformando el endotegmen la capa interna y la 
exotesta la externa. Sobre el episperma persiste el pericarpio, aunque normalmente 
como una capa discontinua a la madurez, que es eliminada con la trilla tras la cosecha 
junto con el perigonio que cubre parcialmente al aquenio (semilla y pericarpio). En esta 
tesis el término cubiertas se define en forma menos acotada, y comprende los tejidos 
externos al embrión con potencial para afectar la capacidad de germinación, e incluye, 
de dentro hacia fuera al episperma, el pericarpio y el perigonio.  
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En los cultivos de quínoa de las accesiones 2 Want y Chadmo, establecidos a campo 
durante el primer año de experimentación en tres fechas de siembra (02/11/2005, 
27/12/2005 y 13/03/2006), se determinó la fecha de floración (como la fecha de 
ocurrencia de primera antesis en al menos el 50 % de las plantas evaluadas), la 
evolución del peso seco y contenido de humedad de las semillas y los momentos de 
madurez fisiológica y cosecha en la forma descripta en el capítulo 2 de la presente tesis. 
A partir de los 15-20 días desde floración y a intervalos de cinco días hasta la cosecha, 
se muestrearon al azar cuatro panojas de cada accesión y se cosecharon las semillas de 
su tercio medio. En cada fecha de muestreo se separaron las semillas en tres grupos y se 
incubaron a 5, 10 y 25 ºC en 4 repeticiones de 35 semillas (cada repetición proviene de 
una panoja diferente), aplicando los siguientes tratamientos destinados a evaluar el 
papel de los diferentes componentes de las cubiertas de la semilla en el comportamiento 
germinativo:  
 
1) Testigo: semillas separadas de su perigonio   
2) Con perigonio: semillas intactas con perigonio 
3) Perigonio separado: semillas separadas de su perigonio + perigonios presentes en 
contacto con el medio de cultivo 
4) Perforadas: semillas sin perigonio y con las cubiertas perforadas (en la zona del 
perisperma, para evitar daños en el embrión). Se eligió este tratamiento por razones 
operativas en lugar del aislamiento de embriones, sobre la base de la observación 
previa de Jacques (1968) en C. polyspermum, en que el tratamiento de perforado con 
aguja provocó la completa salida de dormición. 
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Se registró diariamente y durante 15 días la germinación de las semillas de los tres 
tratamientos, para evaluar el efecto de las distintas estructuras seminales en la 
imposición y/o mantenimiento de la dormición.  
 
II.B. Espesor de las cubiertas seminales 
Se muestrearon al azar semillas de las accesiones en estudio procedentes del 
muestreo a cosecha de las tres siembras del primer año y las dos fechas de siembra del 
segundo año de cultivo (7/11/2006 y 8/02/2007). El material fue hidratado en agua tibia 
con unas gotas de detergente. Posteriormente fue pre-fijado en glutaraldehido 2.5% en 
buffer fosfato (pH 7.2) por 2 hs y post-fijado en OsO4 1.5% en el mismo buffer, a 2 ºC 
por 3 hs, deshidratado en una serie ascendente de acetona y embebido en resina Spurr. 
Se realizaron cortes delgados de 1 µm de espesor con un ultramicrótomo Reichert-Jung 
en sentido longitudinal respecto al embrión, se colorearon con violeta de cresilo y se 
montaron en resina sintética (O'Brien y McCully, 1981). Las observaciones y 
las mediciones de espesor de episperma y episperma + pericarpio se hicieron bajo un 
microscopio Wild M20 mediante la utilización de un ocular graduado. Las 
fotomicrografías se tomaron con una cámara digital Canon PowerShot A650 IS. Se 
realizaron mediciones en dos situaciones contrastantes, correspondientes a la siembra 1 
y 3 del primer año de cultivo para 2-Want, en cuatro repeticiones por cada fecha de 
siembra. El valor obtenido para cada repetición es el resultante del promedio de cinco 
mediciones tomadas en diferentes regiones de la semilla ya que el espesor de las 
cubiertas, especialmente del pericarpio, no es homogéneo. Para la determinación de 
espesor de cubiertas se contó con la colaboración de la Dra. Beatriz Galati (Cátedra de 
Botánica, Facultad de Agronomía, UBA). Este análisis permitió identificar variaciones 
en el espesor de la cubierta en semillas sujetas a diferentes condiciones ambientales 
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durante su formación, y su relación con las diferencias encontradas entre los patrones de 
germinación en respuesta al ambiente. 
 
II.C. Determinación del contenido de polifenoles 
Se tomaron muestras al azar de semillas de ambas accesiones procedentes del 
muestreo de cosecha de las tres siembras del primer año de cultivo, a fin de determinar 
diferencias en el contenido de polifenoles en semillas formadas en las diferentes fechas 
de siembra. La determinación se realizó por el método de Folin-Ciocalteus (Zheng y 
Shetty, 2000) para polifenoles totales, adaptado como se detalla a continuación: se 
pesaron 70 mg de semillas en tres repeticiones, y en este caso se utilizó para la 
extracción de los polifenoles 1.5 ml de metanol 100%, colocando las muestras en 
agitador y a temperatura ambiente por 72 hs. En estas condiciones se obtuvo la mayor 
cantidad de solutos en el extracto para diversos cultivares de quínoa evaluados en otros 
experimentos (G. Roqueiro, comunicación personal). Se utilizaron semillas enteras para 
favorecer diferencialmente la extracción de polifenoles provenientes de las cubiertas. Se 
midió en el extracto la absorbancia a 725 nm en espectrofotómetro y los resultados se 
expresan en µg EAG/mg pf (equivalentes de ácido gálico /mg de peso fresco de 
semilla). 
 
II.D. Difusión de ABA al medio de incubación 
Semillas de ambas accesiones provenientes de la primera siembra del segundo año 
fueron sometidas a los siguientes tratamientos, a fin de comprobar diferencias en el 
contenido de ABA liberado al medio de incubación: 
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1) Testigo: semillas separadas de su perigonio  
2) Perforadas: semillas sin perigonio y con las cubiertas perforadas  
 
Inmediatamente se colocaron en cajas plásticas de 85 mm de diámetro con papel de 
filtro (Schleicher & Schuell 0859, Dassel, Alemania) y 4 ml de agua destilada, en 4 
repeticiones de 25 semillas, y se incubaron a 25 ºC durante 8 hs. Al cabo de este período 
se conservó separadamente a -20 ºC el medio líquido de incubación hasta la 
determinación de la cantidad presente de ABA liberado por las semillas bajo cada 
tratamiento. Las determinaciones se realizaron por radioinmunoanálisis (Steinbach et 
al., 1995). Los valores se expresan en picogramos de ABA por miligramo de peso seco 
(pg ABA/ mg ps). 
 
Todos los análisis estadísticos correspondientes a este capítulo se hicieron utilizando 
el software InfoStat 2009 (Grupo InfoStat, FCA, U.N. de Córdoba, Argentina). Para 
analizar las diferencias entre fechas de siembra en el espesor de las cubiertas se 
compararon las medias mediante una prueba t para muestras independientes. Para 
evaluar las diferencias en contenido de polifenoles en el extracto se realizó un análisis 
de la varianza y test de Tukey para comparación de medias. Las diferencias en la 
cantidad de ABA liberado al medio de incubación en semillas perforadas y testigo, 
debido a que no se cumplieron los supuestos para un análisis de la varianza, se 
evaluaron con métodos no paramétricos, aplicando el test de Kruskal Wallis. 
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III. Resultados y Discusión 
 
III.A. Importancia de los componentes de la cubierta seminal en el 
 mantenimiento de la dormición y efecto de la fecha de siembra 
 
En semillas incubadas a 25 ºC  y provenientes de la primera siembra del año 1, el 
perforado de las cubiertas provocó una rápida salida de dormición en ambas accesiones 
a partir de los 25 días desde floración (DDF) (Fig. 3.1). El efecto del tratamiento de 
perforado disminuyó con el retraso en la fecha de siembra y en fechas de siembra 
tardías se expresó un nivel de dormición no impuesto por las cubiertas seminales, ya 
que no pudo ser superado con el perforado de las mismas, al menos en la incubación a 
25 ºC (Fig 3.1 C y D). 
Durante el desarrollo de la primer fecha de siembra, semillas testigo de la accesión 
2-Want incubadas a 25 ºC alcanzaron el 50% de germinación a los 45 DDF, mientras 
que aquellas con las cubiertas perforadas superaron ese porcentaje a los 30 DDF. Las 
diferencias en germinación fueron variables en las distintas fechas de muestreo durante 
el desarrollo de las semillas, llegando a superar el 80% de aumento en la germinación en 
el momento de madurez fisiológica (MF) (Fig. 3.1 A).  En la accesión Chadmo no se 
observó germinación de las semillas testigo hasta después de su cosecha. Semillas con 
las cubiertas perforadas, sin embargo, alcanzaron porcentajes de germinación por 
encima del 80% pocos días después de madurez fisiológica, a los 45 DDF (Fig. 3.1 B).  
En semillas provenientes de las siembras tardías la respuesta al perforado disminuyó 
notablemente. Semillas de 2-Want de la tercer siembra no respondieron al perforado de 
las cubiertas y germinaron en porcentajes similares a las testigo cuando se incubaron a 
25 ºC (Fig. 3.1 C). Para la accesión Chadmo, en semillas de la tercer siembra se observa 
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también una respuesta débil al tratamiento, aumentando sólo un 30% la capacidad de 
germinación a 25 ºC hacia el momento de cosecha (Fig. 3.1 D).  
A temperaturas menores a 25 ºC de incubación, en 2-Want se expresa, aún en la 
tercer fecha de siembra, un alto nivel de dormición impuesto por cubiertas (Fig. 3.1 C); 
mientras que en Chadmo la respuesta al perforado a temperaturas bajas de incubación 
que se observa en la fecha de siembra temprana (Fig. 3.1 B) es prácticamente nula para 
esta última fecha de siembra (Fig. 3.1 D).  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Fig. 3.1: Expresión de la dormición en semillas testigo (sin perigonio) y perforadas según la temperatura 
de incubación en semillas de la accesión 2-Want (A y C) y Chadmo (B y D) durante el período de 
desarrollo y maduración para la primera (A y B) y tercer siembra (C y D) de la campaña 2005 /2006 (año 
1). Las flechas indican el momento de madurez fisiológica (MF) y cosecha (Cos), y las barras indican ±1 
error standard de la media. DDF: Días desde floración. 
 
La permanencia del perigonio rodeando parcialmente a las semillas redujo la 
germinación generalmente hacia el final del período de maduración de las semillas (Fig. 
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3.2). El efecto depresor sobre el poder germinativo de las semillas sólo se manifestó en 
la accesión 2-Want, dado que Chadmo mantuvo durante todo su desarrollo un alto nivel 
de dormición y no se registró germinación aún en semillas separadas de su perigonio. 
En 2-Want afectó el porcentaje de germinación a 25 ºC hacia el final de la maduración, 
a partir de los 50 DDF en la siembra 1, reduciendo la germinación entre un 20 y un 40% 
(Fig. 3.2 A), mientras que para la siembra 2 el efecto fue semejante y se observó a partir 
de los 60 DDF (datos no presentados). En la tercer fecha de siembra el efecto se 
manifestó tempranamente, a partir de los 30 DDF, manteniendo diferencias de entre un 
15 y un 40%, máximo que se alcanzó poco después de MF en semillas incubadas a 25 
ºC (Fig. 3.2 B). A temperaturas menores de incubación no se obtuvo germinación en 
semillas provenientes de las primeras fechas de siembra y, para la siembra 3, los 
porcentajes alcanzados en semillas testigo fueron muy bajos, imposibilitando observar 
la respuesta a la presencia del perigonio (datos no presentados).  
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Fig. 3.2: Patrones de germinación a 25 ºC durante la etapa de desarrollo-maduración de las semillas 
Testigo (sin perigonio) y con perigonio de la accesión 2-Want, provenientes de la primera (A) y la tercer 
fecha de siembra (B) del primer año de cultivo. Las flechas indican el momento de madurez fisiológica 
(MF) y cosecha (Cos), y las barras indican ±1 error standard de la media. DDF: días desde floración. 
 
Al separar las semillas de la cobertura parcial de su perigonio se obtuvo un aumento 
en la capacidad de germinación de las semillas, principalmente durante la etapa de 
maduración en la planta madre, lo que sugiere que este tendría participación en la 
imposición de la dormición en quínoa (Fig. 3.2). Resulta llamativo que la acción del 
perigonio resulte del contacto directo con el grano ya que, hacia el final de la 
maduración de las semillas, período en el que su presencia afectó la germinación, su 
aspecto es el de un tejido deshidratado y que se desprende con facilidad. Más aún, 
cuando se colocaron los perigonios separados de las semillas en contacto con el medio 
de cultivo no se obtuvo ningún efecto sobre la germinación (datos no presentados). Esta 
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observación descartaría la presunción que los perigonios actúen por liberación hacia las 
semillas de algún tipo de sustancia inhibidora de la germinación. Deberá investigarse si 
su acción se debe a una limitación a la entrada de oxígeno a la semilla o filtración de la 
luz, o si actúa como un impedimento mecánico ya sea a la germinación en forma directa 
o a la salida de algún inhibidor de germinación. A diferencia de este trabajo, 
observaciones previas (para semillas incubadas a 20 ºC), indican una baja influencia de 
la presencia del perigonio sobre la germinación de semillas de cuatro cultivares de 
quínoa con bajos niveles de dormición a cosecha (Bertero y Benech-Arnold, 2000). Los 
resultados del tratamiento de perforado indican que una parte importante de la 
dormición impuesta se explicaría por la acción del conjunto de episperma + pericarpio, 
ya que una discontinuidad en estas capas resultó en la adquisición de la capacidad de 
germinación de un alto porcentaje de semillas (Fig. 3.1 A y B). Por otra parte, 
considerando que el pericarpio se encuentra parcialmente separado de las semillas hacia 
el momento de cosecha, puede especularse que al menos parte de la dormición impuesta 
por cubiertas presente a la cosecha y a partir de entonces sea impuesta principalmente 
por el episperma. Semillas de C. polyspermum respondieron en forma similar al 
perforado, alcanzando el 100% de germinación (Jacques, 1968). Embriones aislados de 
otros cv. de C. quinoa alcanzaron el 100% de germinación en MF, mientras que las 
semillas enteras (con perigonio) no germinaron (Bertero et al., 2001 a). Igual respuesta 
se obtuvo en este trabajo con el tratamiento de perforado de las cubiertas para la primer 
fecha de siembra de la accesión 2-Want (Fig 3.1.A) mientras que las de Chadmo 
alcanzaron el 80% (Fig 3.1.B). Esto hace suponer que la dormición impuesta por 
cubiertas presente en ese momento posiblemente se perdería en gran parte con este 
tratamiento.  
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La dormición impuesta por cubiertas se reduce notablemente con el retraso en la 
fecha de siembra, como se deduce de la falta de respuesta al perforado en semillas de 
siembras tardías incubadas a 25 ºC (Fig. 3.1 C y D). Esta reducción en la respuesta 
podría estar mediada por la influencia de las condiciones ambientales sobre el espesor 
y/o otras propiedades de las cubiertas. La mayor parte de la dormición impuesta en 
siembras tardías no pudo ser superada a través del perforado de las cubiertas en semillas 
incubadas a 25 ºC. Esta observación indica que una dormición propia del embrión 
actuaría en este caso manteniendo a las semillas con baja capacidad de 
germinación. Esta dormición embrionaria se mantiene en niveles relativamente bajos 
en siembras tempranas respecto de aquella impuesta por las cubiertas, adquiriendo 
mayor importancia relativa en siembras tardías donde el efecto de las cubiertas es 
marcadamente reducido o nulo. En semillas provenientes de la tercer fecha de siembra 
se observa aún un alto nivel de dormición y las semillas perforadas, que habrían 
superado la mayor parte de la dormición impuesta por cubiertas, no alcanzan los niveles 
de germinación de aquellas provenientes de la primer siembra (comparar Fig. 3.1 A con 
C para 2 Want y B con D para Chadmo).  Esto indica, a su vez, que la dormición del 
embrión se profundiza en condiciones de siembras tardías respecto de las tempranas, en 
paralelo a la reducción en el efecto de las cubiertas. En el caso de Chadmo las semillas 
perforadas alcanzan en la primer fecha de siembra el 80% de germinación. Por otra 
parte, la respuesta observada en la tercer fecha de siembra en ambas accesiones muestra 
un nivel de dormición embrionaria más profundo para Chadmo que para 2-Want, esta 
observación sugiere una probable participación de este tipo de dormición aún en la 
primer fecha de siembra en esta accesión.  
La variación en el nivel de dormición embrionaria respondería presumiblemente a 
las condiciones ambientales experimentadas por las semillas durante su desarrollo-
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maduración, aumentando en situaciones de siembras tardías (con menores temperaturas 
y duración del fotoperíodo), en sentido contrario a la dormición por cubiertas, que se 
vería reducida en dichas condiciones. Como se informó en el capítulo 2 de esta tesis, la 
dormición (embrionaria + cubiertas) sigue frente al ambiente materno el patrón de 
respuesta de la fracción impuesta por cubiertas, lo que sugiere que esta componente 
tendría mayor importancia relativa. La coexistencia de ambos tipos de dormición, 
impuesta por cubiertas y embrionaria, fue comprobada también en semillas de girasol. 
Durante el desarrollo de las semillas de girasol temperaturas altas aumentan la 
dormición (Fonseca y Sánchez, 2000). Un trabajo reciente muestra que este mayor nivel 
de dormición estaría determinado por una mayor dormición impuesta por las cubiertas 
(pericarpio y membrana de la semilla), ya que los embriones disminuyeron su nivel de 
dormición ante aumentos de la temperatura durante el llenado (Bodrone et al., 2010). En 
girasol el efecto inhibitorio de las cubiertas se expresa a temperaturas altas, mientras 
que la dormición embrionaria impide la germinación a temperaturas bajas de incubación 
(Gay et al., 1991). La temperatura durante el desarrollo-maduración tuvo el mismo 
efecto sobre la dormición (embrionaria + cubiertas) en quínoa (ver capítulo 2), donde 
también temperaturas maternas altas aumentaron la dormición impuesta por cubiertas y 
disminuyeron la dormición embrionaria. Sin embargo, en el caso de quínoa ambos tipos 
de dormición se expresan más a temperaturas bajas de incubación (Fig. 3.1). 
La dormición por cubiertas no se expresó en semillas de 2-Want de la tercer fecha 
de siembra al incubar las semillas a 25 ºC (Fig. 3.1 C). Sin embargo, el efecto del 
perforado se manifestó en semillas incubadas a 10 y a 5 ºC para esta fecha de siembra, 
condiciones en que más se expresa la dormición en estas accesiones (Capítulo 2, Fig. 
2.2), con diferencias máximas del 70% hacia el momento de cosecha en ambos casos 
(Fig. 3.1 C). La accesión Chadmo, en cambio, mostró una respuesta al perforado menor 
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en semillas incubadas a 10 y a 5 ºC que en aquéllas incubadas a 25 ºC, para esta fecha 
de siembra. Posiblemente una dormición embrionaria más profunda a temperaturas 
bajas de incubación podría estar limitando en la siembra tardía la expresión de la 
dormición por cubiertas en Chadmo (Fig. 3.1 D). 
 
Respecto a la dormición impuesta por las cubiertas, de entre los mecanismos de 
acción posibles la interferencia con la absorción de agua resulta poco probable, dado 
que se observó una adecuada imbibición en las semillas; aunque una comparación 
específica de la dinámica de imbibición en semillas enteras y perforadas permitiría 
descartar esta posibilidad con mayor certeza. De existir restricción mecánica a la 
emergencia de la radícula, ésta pudo haber sido eliminada con el tratamiento de 
perforado a través de algún mecanismo indirecto, ya que no fue necesario escarificar en 
la zona de la micrópila sino que una pequeña perforación en la zona del perisperma 
resultó suficiente para remover la dormición. 
De estas observaciones surgen dos hipótesis sobre otros posibles mecanismos de 
acción de las cubiertas en la imposición de la dormición: 
 
1. Interferencia con el intercambio gaseoso: Las cubiertas actuarían limitando 
la entrada de oxígeno en la semilla, impidiendo así la llegada de suficiente 
oxígeno al embrión o la oxidación del ABA presente. Esta limitación podría 
estar mediada por diferentes características anatómicas, como: 
 
a. El espesor de las cubiertas seminales, con lo que un mayor espesor 
del episperma se encontraría en la accesión que presenta mayor 
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dormición y la fecha de siembra que induce un mayor nivel de 
dormición en las semillas. 
b. Por medio de polifenoles oxidables presentes en la cubierta, con lo 
que un mayor contenido de polifenoles se correspondería con un 
mayor nivel de dormición en las semillas. 
  
2. Impedimento a la salida de inhibidores desde el embrión: Las cubiertas 
actuarían evitando la salida de ABA, con la consecuente mayor cantidad de 
ABA liberado al medio de incubación en semillas perforadas. 
 
A continuación se presentan algunos resultados de experimentos tendientes a 
analizar cuál/es de estos mecanismos podrían estar implicados en el mantenimiento de 
la dormición impuesta por cubiertas en semillas de quínoa. Otras posibles formas de 
acción de las cubiertas, como la restricción mecánica, liberación de inhibidores hacia el 
embrión y filtración de la luz, no fueron exploradas en el marco del presente trabajo. 
 
 
III.B. Mecanismos probables de acción de las cubiertas en la imposición de la 
dormición 
 
III.B.1. Interferencia con el intercambio gaseoso  
III.B.1.a. Efecto de la fecha de siembra sobre el espesor de las cubiertas y su 
asociación con el nivel de dormición de las semillas  
Las semillas de la accesión 2-Want presentaron cubiertas (episperma + pericarpio) 
significativamente más delgadas en la siembra más tardía respecto de la más temprana, 
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para el primer año de experimentación. En semillas de 2-Want del segundo año y de 
Chadmo del primer año se observó una tendencia en el mismo sentido, no así en 
semillas de Chadmo del segundo año de cultivo. No se observaron diferencias 
consistentes en espesor de cubiertas entre accesiones, aunque en general Chadmo 
presenta cubiertas más gruesas comparada con 2-Want (datos no presentados). 
La accesión 2-Want redujo el espesor del episperma + pericarpio de sus semillas en 
un 54% entre la primera y tercer fecha de siembra de la primer campaña, en las que el 
llenado de granos ocurrió durante los meses de enero-febrero y junio, respectivamente. 
Los valores promediaron los 63,3 µ ± 0,3 en semillas de la siembra 1 y 29,1 µ ± 0,9 en 
la siembra 3. La reducción  fue del 47% cuando se consideró el episperma solamente, 
con valores promedio de 40.6 µ ± 2.6 en la siembra 1 y 21.5 µ ± 1.6 en semillas de la 
siembra 3. Una prueba t para muestras independientes mostró diferencias significativas 
entre las medias de ambas fechas de siembra, tanto para el conjunto de episperma + 
pericarpio como para el episperma solamente (p<0.0001 y p=0.0001 respectivamente). 
Observaciones en semillas del segundo año de cultivo indican que la diferencia entre 
ambas fechas de siembra se mantendría para 2-Want por sobre el 45%, tanto para el 
conjunto de episperma + pericarpio como para el episperma en forma individual (Fig. 
3.3). Durante esta segunda campaña el período de llenado se ubicó entre los meses de 
enero y febrero para la siembra 1 y entre abril y mayo para la siembra 2. Para la 
accesión Chadmo no se observó una tendencia clara que permita relacionar el espesor 
de cubiertas con el nivel de dormición de las semillas (datos no presentados).  
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Fig. 3.3: Detalle de las cubiertas en semillas de la accesión 2-Want provenientes de las tres fechas de 
siembra de la campaña 2005/2006 (izq.) y de las dos fechas de siembra de la campaña 2006/2007 (der.). 
Las flechas continuas indican el espesor del episperma y las flechas punteadas el espesor del conjunto de 
episperma + pericarpio en cada caso. Em: embrión, Ep: episperma, Pe: pericarpio. Las diferencias fueron 
significativas entre las fechas 1 y 3 del primer año de cultivo (p<0.0001). Las barras indican 100 µm.  
 
Considerando el conjunto de episperma + pericarpio para la accesión 2-Want, se 
comprueba una reducción importante en el espesor entre semillas provenientes de 
fechas de siembra extremas en el primer año de cultivo (54%). Si, en cambio, se 
considera solamente el espesor del episperma de las semillas la reducción entre fechas 
de siembra en espesor alcanza el 47%, diferencia que explica por sí sola una gran 
proporción (87%) de la variación total en la reducción del espesor. La reducción en el 
espesor de las cubiertas acompaña en 2-Want a la disminución observada en el nivel de 
dormición con el retraso en la fecha de siembra en ambas campañas. Durante el primer 
año de cultivo los máximos porcentajes de germinación se alcanzaron en semillas 
provenientes de la tercera fecha de siembra entre 60 y 80 días antes que aquéllas de la 
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primera siembra, dependiendo de la temperatura de almacenamiento. En el segundo año 
la dormición fue mayor en términos generales, pero aquí también se observó un anticipo 
de aproximadamente 60 días para la segunda fecha de siembra respecto de la primera en 
alcanzar la máxima germinación en semillas almacenadas a 25 ºC (ver capítulo 2, Fig. 
2.5 A y C para el primer año y Fig. 2.7 B para el segundo). Las diferencias en el espesor 
de las cubiertas seminales estarían posiblemente asociadas a la exposición de las 
semillas a las distintas condiciones ambientales durante su formación en la planta madre 
en cada fecha de siembra. Asociaciones de este tipo fueron informadas previamente 
dentro del género Chenopodium para C. polyspermum, C. album y C. bonus-henricus 
(Jacques, 1968; Karssen, 1970; Pourrat y Jacques, 1975; Dorne, 1980). En estas tres 
especies un mayor espesor de cubiertas se relacionó con un mayor nivel de dormición; 
las observaciones hechas en este trabajo con la accesión 2-Want van en el mismo 
sentido que esta información previa. En relación a la influencia del ambiente sobre 
ambos caracteres, para C. polyspermum y C. album semillas formadas bajo un 
fotoperíodo más corto presentaron cubiertas seminales más delgadas y un menor nivel 
de dormición (Jacques, 1968; Karssen, 1970; Pourrat y Jacques, 1975). Para C. 
polyspermum la información disponible no es precisa respecto de la capa o capas 
consideradas en las mediciones, refiriéndose a las mismas como “tegumentos”. El 
espesor de estos tegumentos fue en promedio de 43 µ y 21.5 µ, con valores de 
germinación de 0 a 36% y 67 a 80% para fotoperíodos de 24 hs y 8-9 hs 
respectivamente (Jacques, 1968; Pourrat y Jacques, 1975); esto significa una reducción 
del orden del 50% en el espesor de tegumentos y un aumento en la germinación de entre 
el 30 y 80% al cambiar de un fotoperíodo largo (24 hs) a uno corto (8-9 hs) durante la 
etapa de desarrollo-maduración de las semillas en la planta madre. Para C. album la 
diferencia entre un fotoperíodo de 18 hs y uno de 8 hs provocó una reducción del 40% 
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en el espesor del episperma (de 37 µ a 15 µ) y un aumento en la germinación de 
aproximadamente 90% (de 3 a 96% en oscuridad) (Karssen, 1970). Las diferencias ya 
mencionadas encontradas en 2-Want, durante el primer año de cultivo, fueron 
superiores al 45% en el espesor del episperma entre la siembra 1 y la siembra 3, con un 
aumento en la germinación de entre 75 y 96% (como ejemplo, en semillas incubadas a 5 
ó 10 ºC a los 20 días de cosecha), para una diferencia en la duración del fotoperíodo 
natural promedio experimentado por las semillas durante la etapa de llenado efectivo de 
~3,5 h (14,25 h y 10,7 h para la siembra 1 y 3 respectivamente). Estos datos muestran 
diferencias porcentuales en espesor y nivel de dormición de las semillas semejantes a 
los informados en las especies mencionadas de Chenopodium, aunque para una 
variación en horas de luz considerablemente menor a la experimentada en trabajos 
anteriores en el género, ya que las diferencias impuestas en condiciones artificiales en 
esos trabajos se mantuvieron entre las 10 y 16 h.  
También debe considerarse en situaciones de cultivo a campo la temperatura 
experimentada, cuya influencia en la dormición de semillas fue probada ampliamente en 
otras especies (Fenner 1991; Fonseca y Sánchez 2000; Benech-Arnold, 2004). En C. 
bonus-henricus, la variación en el espesor de las cubiertas seminales se relacionó con la 
altitud a la que se desarrollaron las plantas madre y se asoció negativamente con la 
capacidad de germinación. La germinación se asoció en forma positiva con la 
temperatura media del último mes previo a la cosecha de las semillas (Dorne, 1980). En 
el caso de 2-Want, la diferencia entre temperaturas medias de la primera y última 
siembra de la primer campaña promedió los 11 ºC para el período de llenado efectivo de 
las semillas (entre inicio de llenado y MF). La asociación de las temperaturas y 
fotoperíodos medios experimentados durante este período con el nivel de dormición de 
las semillas se muestra en el capítulo 2 de esta tesis (Fig. 2.9).  
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Estudios arqueológicos en el este de Norteamérica relacionaron las diferencias en el 
espesor de cubiertas con el nivel de domesticación en C. berlandieri ssp. jonesianum, 
correspondiendo espesores mayores (promedio 34 µ) con formas silvestres o malezas y 
cubiertas más delgadas (promedio 15.85 µ) con formas cultivadas (Gremillion 1993 a, 
b). En esos trabajos se desestimaron las posibles variaciones entre ambientes como 
condicionantes del espesor de cubiertas. El autor sugiere que el menor espesor de 
cubiertas estaría relacionado con una selección en favor de semillas con menor 
dormición, lo que resultaría en formas cultivadas de C. berlandieri con cubiertas más 
finas y emergencia temprana en condiciones de cultivo. Esta misma asociación fue 
sugerida luego para C.quinoa como causa de la reducción en el espesor de cubiertas 
(12,8 µ a 2,4 µ en promedio) con la domesticación de la especie en Chiripa, Bolivia 
(Bruno, 2005, 2006). Esta hipótesis, no obstante, no fue evaluada con semillas viables. 
De acuerdo con los resultados observados en esta tesis, una asociación de este tipo entre 
espesor y porcentaje de germinación entre fechas de siembra sólo pudo establecerse en 
una de las dos accesiones de quínoa estudiadas. Por otra parte, el espesor de cubiertas 
determinado en este trabajo para la accesión 2-Want supera en un orden de magnitud al 
valor informado por Bruno (2005, 2006) para quínoas modernas en Chiripa, Bolivia y 
duplica el encontrado por Prego y colaboradores (1998) en un cultivar de Chillán, Chile. 
A su vez, López Fernández (2008) informó para 2-Want un espesor de cubiertas similar 
al encontrado en este trabajo y, para el cultivar BO25, originario del centro de Chile, un 
espesor de la exotesta de prácticamente el doble del de otros ocho cultivares evaluados 
(~25 µ vs. 12-15 µ), entre ellos cultivares chilenos y del altiplano chileno-boliviano. 
Estas observaciones indican una importante variabilidad en el espesor de cubiertas entre 
cultivares o accesiones para C. quinoa. Una comparación del espesor de cubiertas entre 
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accesiones con dormición contrastante podría aportar mayor información acerca de una 
posible asociación entre espesor de cubiertas y dormición. 
 
III.B.1.b. Contenido de polifenoles totales y su asociación con el nivel de 
dormición de las semillas 
El contenido de polifenoles totales obtenido a través del método aplicado (Folin-
Ciocalteus adaptado) para muestras del primer año de experimentos varió en promedio 
entre 0.055 y 0.092 µg EAG/mg pf (µg equivalentes de ácido gálico /mg de peso fresco 
de semilla), para las semillas de quínoa de las accesiones analizadas. El total de 
polifenoles extraídos resultó significativamente diferente entre accesiones (p<0.001), y 
para la siembra 3 respecto de las dos más tempranas (p=0.007), para ambas accesiones. 
La accesión 2-Want presentó un contenido de polifenoles totales en el extracto 25% 
superior respecto a Chadmo (Fig. 3.4 A). En relación a las fechas de siembra ensayadas, 
semillas provenientes de la siembra más tardía mostraron una cantidad de polifenoles 
mayor que aquellas provenientes de siembras tempranas (Fig. 3.4 B). El contenido en 
semillas de la siembra 3 fue en promedio 18% y 16% mayor para 2-Want y Chadmo 
respectivamente, y estas diferencias resultaron estadísticamente significativas.  
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Fig. 3.4: Contenido de polifenoles totales (µg EAG/mg pf), en semillas de quínoa provenientes de las tres 
fechas de siembra de la campaña 2005/2006, comparado entre accesiones (A) y entre fechas de siembra 
para ambas accesiones (B). Letras diferentes indican diferencias significativas. Las barras indican ±1 
error standard de la media. 
 
Por su estructura química los compuestos fenólicos actúan como antioxidantes y 
como tales impiden o retrasan la oxidación de otras moléculas inhibiendo la 
propagación de la reacción de oxidación. En las plantas están involucrados en la defensa 
contra la invasión de patógenos, incluidos bacterias, hongos y virus (Rice-Evans et al., 
1997; Repo de Carrasco y Encina Zelada, 2008). De acuerdo con la hipótesis planteada 
(ver sección III.A.), un contenido mayor de polifenoles en la cubierta de las semillas 
impediría la oxidación del ABA presente en el interior de las mismas (manteniendo un 
nivel de dormición relativamente alto) o la llegada de suficiente oxígeno al embrión 
para permitir la germinación. Un mecanismo de acción similar fue propuesto 
previamente para C. bonus-henricus por Dorne (1980), y el contenido de compuestos 
fenólicos se asoció con el nivel de dormición de las semillas de otras especies, fuera del 
género Chenopodium (Weidner et al., 1996; Weidner et al., 1999; Debeaujon et al., 
2000). 
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Los valores de contenido de polifenoles obtenidos en este trabajo (0.055 a 0.092 µg 
EAG/mg PF) se encuentran por debajo de los determinados para quince variedades de 
quínoa por Repo de Carrasco y Encina Zelada (2008), en un trabajo en que se 
obtuvieron valores entre 0.35 y 1.4 µg EAG/mg con un método semejante de 
determinación, con la diferencia que la extracción se realizó a partir de una muestra de 
semillas molidas; que podría explicar que una mayor cantidad de polifenoles haya sido 
extraída dada la mayor superficie libre de la muestra y la facilidad de extracción de 
compuestos desde el interior de las semillas. En este trabajo se realizó la extracción a 
partir de muestras de semilla entera, para favorecer la presencia de compuestos 
provenientes de las cubiertas seminales, dada la importancia de la dormición impuesta 
por cubiertas en quínoa.  
El contenido de polifenoles determinado mostró una tendencia contraria a la 
hipótesis planteada (1.b), tanto para la diferencia entre accesiones como para la 
variación según la fecha de siembra. Se obtuvo un mayor contenido en semillas de la 
accesión 2-Want, la que presenta menores niveles de dormición respecto a Chadmo. Sin 
embargo, en cortes ultrafinos de semillas de la accesión Chadmo se observó, en células 
del episperma, un mayor contenido de sustancias coloreadas. Esta observación podría 
indicar la presencia de fenoles que no pudieron ser extraídos por ser insolubles en el 
medio utilizado (metanol), o por estar ligados a moléculas insolubles en ese medio 
(datos no presentados). En un trabajo reciente, los pigmentos encontrados en la exotesta 
de los cultivares Chadmo y BO25 se identificaron como flavonoides asociados a las 
paredes celulares (López Fernández, 2008). Por otra parte, semillas provenientes de la 
tercer fecha de siembra presentaron mayor cantidad de polifenoles que aquellas de 
siembras tempranas, lo que también tuvo una relación inversa con el nivel de dormición 
de las semillas, para ambas accesiones.  
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Las diferencias en el nivel de dormición en semillas de quínoa no pudieron 
asociarse, por lo tanto, al contenido de polifenoles totales, al menos tal como fue 
determinado. La puesta a punto de un método para cuantificar los polifenoles presentes 
específicamente en el episperma en semillas de quínoa, con el uso de otros medios de 
extracción para la determinación del tipo de compuestos fenólicos presentes y su 
abundancia relativa, aportarían mayor información al respecto. 
 
III.B.2. Interferencia de la cubierta seminal con la difusión de ABA desde el 
interior de las semillas al medio de incubación 
El contenido de ABA medido en el medio de incubación mostró una marcada 
tendencia a una mayor difusión en semillas perforadas que enteras, aunque aquellas 
también liberaron una cantidad de ABA que fue detectada en las mediciones. En 
Chadmo las semillas perforadas liberaron al medio 2.5 veces la cantidad que liberaron 
las testigo, mientras que para 2 Want esta relación es de 1.7 veces, aunque estas 
diferencias no alcanzaron a resultar estadísticamente significativas (Fig. 3.5). La 
cantidad de ABA liberado en semillas enteras resultó significativamente mayor en 2-
Want que en Chadmo (p< 0.01).  
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Fig. 3.5: Cantidad de ABA presente en el medio de incubación de semillas de quínoa enteras (testigo) y 
con las cubiertas perforadas de las accesiones 2-Want y Chadmo. Las semillas se incubaron a 25 ºC 
durante 8 hs, sin observarse germinación al cabo de ese tiempo. Los datos se expresan en pg ABA µl-1 
(picogramos de ABA por microlitro de agua). Letras diferentes indican diferencias significativas (p< 
0.01) y las barras indican ±1 error standard de la media. 
 
El hecho de que en el medio de incubación de semillas con el episperma perforado 
se encontrara un mayor contenido de ABA sugiere que una mayor cantidad de esta 
hormona habría sido liberada desde el interior de las mismas en relación a lo observado 
en semillas enteras. Si se compara con el contenido de ABA medido en semillas secas 
de cada accesión del mismo lote (130 y 90 pg ABA /mg ps para 2-Want y Chadmo 
respectivamente; esto se analiza en más detalle en el capítulo 4), la cantidad medida en 
el medio representaría, para 2-Want, el 50 y 85% del ABA contenido en semillas secas 
para los tratamientos testigo y perforadas, respectivamente, mientras que en Chadmo 
representaría el 23 y el 57% del ABA endógeno. Tanto en semillas enteras como en 
perforadas, la accesión Chadmo libera al medio una cantidad de ABA menor respecto a 
2-Want (un cuarto a un tercio), lo que es coherente con su menor contenido a cosecha. 
El contenido de ABA a cosecha en ambas accesiones se presenta en el capítulo 4 de esta 
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tesis. Estas observaciones apuntan a una acción de la cubierta seminal limitando la 
difusión de esta hormona desde el interior de las semillas al medio exterior, como fuera 
previamente informado para diversas especies (Wang et al., 1995; Bianco et al., 1997; 
Ren y Kermode, 1999; Feurtado et al., 2008). Una pequeña discontinuidad en las 
cubiertas permitiría una mayor liberación de ABA al medio, disminuyendo la 
concentración en el interior de la semilla y consecuentemente su nivel de dormición. 
En este trabajo no se evaluó la capacidad de las semillas de sintetizar ABA de novo 
durante la incubación, tal como se observó en otras especies (Wang et al., 1995; Bianco 
et al., 1997; Grappin et al., 2000; Ali-Rachedi et al., 2004; Gubler et al., 2005). Una 
capacidad de síntesis diferencial entre tratamientos condicionaría la evaluación de las 
diferencias observadas, lo que dificulta la interpretación de los resultados obtenidos en 
este experimento. 
 
 
IV. Conclusiones 
 
• Las semillas de quínoa presentan un alto nivel de dormición impuesto por 
las cubiertas, siendo el episperma la estructura responsable en gran parte de esa 
dormición. La persistencia del perigonio rodeando parcialmente a las semillas 
contribuye en menor proporción a la imposición de la dormición.  
 
• Las semillas de las accesiones estudiadas presentan, además, dormición 
embrionaria, apreciable en condiciones en que la dormición impuesta por las 
cubiertas se ve disminuida. Este trabajo aporta, por primera vez,  evidencia 
consistente de la existencia de este tipo de dormición dentro del género.  
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• Las condiciones del ambiente durante el desarrollo de las semillas afectan el 
nivel relativo de dormición impuesta por las cubiertas y aquél de la dormición 
embrionaria. Las condiciones experimentadas en fechas de siembras tardías 
(temperaturas y fotoperíodos menores) provocan una disminución de la 
dormición impuesta por cubiertas pero aumentan la dormición embrionaria. El 
nivel de dormición expresado por las semillas resulta del balance entre ambos 
tipos de dormición presentes. 
 
• La respuesta germinativa y la mayor cantidad de ABA liberado en semillas 
perforadas sugieren como hipótesis que el impedimento a la salida de ABA 
desde el embrión participa en la imposición de dormición por cubiertas en 
quínoa.  
 
• Existe asociación entre el espesor del episperma y el nivel de dormición 
presente, al menos en semillas de la accesión 2-Want, que podría estar 
implicada en la modulación del mecanismo de acción mencionado. La 
generalización de esta relación, no obstante, resulta limitada, ya que sólo pudo 
establecerse consistentemente para una de las dos accesiones estudiadas. 
Comparaciones con la literatura sugieren la posibilidad de que esta asociación 
se encuentre a nivel de diferencias entre accesiones. 
 
De acuerdo con datos de la literatura y los obtenidos en esta tesis, existe una  
variabilidad importante entre cultivares o accesiones en el espesor de las cubiertas. El 
cultivar BO25 (López Fernández, 2008) muestra un espesor de la exotesta 
considerablemente mayor al de otros ocho cultivares evaluados, de diferentes 
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procedencias. A su vez, el cultivar BO25 presenta flavonoides asociados a las paredes 
engrosadas de la exotesta, al igual que Chadmo. Ambas características (espesor de la 
exotesta y contenido de flavonoides), sugieren una probable función de las cubiertas en 
la imposición de dormición (Karssen, 1970; Dorne, 1981; Hilhorst, 1995). De 
comprobarse la presencia de dormición en semillas del cultivar BO25, apoyaría la 
presunción de una asociación de las diferencias en nivel de dormición entre cultivares o 
accesiones con el espesor de las cubiertas y/o el contenido de flavonoides u otros 
fenoles en ellas. 
La comprobación (para una fecha de siembra) que una cierta cantidad de ABA es 
capaz de difundir al medio aún en semillas con el episperma intacto permite suponer 
que una diferencia en el espesor del mismo, como la tendencia observada en semillas de 
2-Want con el retraso en la fecha de siembra, posibilitaría la liberación de una mayor 
cantidad de ABA al exterior. De comprobarse esta hipótesis se reforzaría la presunción 
de una interferencia de la cubierta seminal a la salida de inhibidores, que podría ser 
mayor cuanto mayor el espesor del episperma. Esto a su vez explicaría, al menos en 
parte, la menor respuesta germinativa al perforado en fechas tardías, por cuanto el ABA 
endógeno encontraría menor dificultad para difundir al exterior sin necesidad de 
discontinuar el episperma. 
 
En cuanto a las diferencias entre las accesiones estudiadas, si se asume que semillas 
enteras de la accesión Chadmo liberan al medio tras 8 hs de incubación un 23% de su 
contenido, esto sería menos de la mitad de lo que libera 2-Want (50%; ver sección 
III.B.2). Existiendo estas diferencias en la cantidad liberada se puede especular que la 
accesión con mayor cantidad de ABA inicial eventualmente sea la que retenga, tras un 
tiempo de incubación, la menor cantidad. De ser así, podría encontrarse una asociación 
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entre el contenido endógeno de ABA remanente en las semillas luego de la incubación y 
las diferencias en el nivel de dormición entre accesiones.  
 
La figura 3.6 presenta en forma esquemática los tipos de dormición presentes en las 
accesiones de quínoa evaluadas y su importancia relativa en la dormición general o 
resultante de acuerdo con su variación en respuesta al ambiente de desarrollo-
maduración de las semillas. Se incluye en el mismo esquema la hipótesis propuesta para 
la regulación del nivel de dormición impuesto por cubiertas. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Fig. 3.6: Representación esquemática de los tipos de dormición presentes en semillas de quínoa y su 
variación en función del ambiente materno, y el mecanismo propuesto de modulación de la dormición por 
cubiertas por el ambiente, como surge de los datos generados en esta tesis.  
 
Teniendo en cuenta la importancia de considerar el papel de las cubiertas seminales 
en los trabajos que abordan el estudio de la dormición en semillas (e.g. Hilhorst, 1995; 
Kermode, 2005), en este capítulo se presentaron los resultados de diversos ensayos que 
exponen la importancia de las cubiertas y colaboran a dilucidar los mecanismos de 
acción probablemente implicados en la imposición de la dormición en semillas de 
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quínoa. Se informa por primera vez la presencia de dormición embrionaria en semillas 
de C. quinoa y la influencia del ambiente experimentado durante el llenado de granos 
sobre su nivel de expresión. Dentro del género Chenopodium este tipo de dormición 
sólo fue sugerido para C. album, como posible explicación para la falta de respuesta al 
escarificado de las semillas (Williams, 1963). Este trabajo presenta argumentación que 
respalda con mayor solidez la existencia de dormición embrionaria en semillas del 
género. Se aportan, además, observaciones clave para la profundización futura del 
estudio de la dormición impuesta por cubiertas en esta especie.  
Para investigaciones futuras se propone abordar el estudio de la dormición 
embrionaria en semillas de C. quinoa mediante la experimentación con embriones 
aislados y profundizar el estudio de los mecanismos implicados en la imposición de la 
dormición por las cubiertas, evaluando las hipótesis aquí planteadas. Establecer 
relaciones entre las variaciones en espesor de cubiertas y la liberación de ABA permitirá 
corroborar la acción de las cubiertas como barrera a la salida de inhibidores y confirmar 
la participación de este mecanismo de imposición de la dormición. Para ello se propone 
determinar diferencias entre fechas de siembra en la liberación de ABA desde el interior 
de las semillas (esta sólo fue medida en una fecha de siembra en esta tesis) y corroborar 
la liberación diferencial de ABA al medio en semillas enteras y perforadas, verificando 
a su vez la posibilidad de la ocurrencia de síntesis de ABA durante la incubación. Por 
otra parte, será necesario completar las mediciones de espesor de cubiertas entre fechas 
de siembra para corroborar las diferencias encontradas. Se propone también determinar, 
en un rango amplio de accesiones o cultivares, diferencias en espesor de cubiertas y en 
niveles de dormición a fin de evaluar una probable asociación entre ambas 
características a nivel de cultivar. Mediciones del contenido de ABA en las semillas 
antes y después de la incubación, en paralelo con la determinación de ABA liberado al 
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medio, permitirá evaluar la hipótesis de una posible asociación entre el contenido de 
ABA remanente en las semillas y el nivel de dormición.  
Para comprobar si la interferencia con el intercambio gaseoso participa en la 
imposición de la dormición puede evaluarse el comportamiento germinativo en 
condiciones de hipoxia (en atmósferas con diferentes proporciones de O2 disponible) de 
semillas y/o embriones aislados (Benech-Arnold et al., 2006). Adicionalmente, se 
propone el ensayo de técnicas alternativas de extracción de fenoles a partir de las 
cubiertas y el análisis de su asociación con las diferencias en dormición entre accesiones 
y fechas de siembra. Esto permitirá evaluar la intervención de los fenoles presentes en 
las cubiertas en la limitación a la entrada de oxígeno. 
Asimismo se sugiere determinar en forma más precisa los factores ambientales 
implicados en la regulación del espesor de las cubiertas en semillas desarrolladas en 
condiciones controladas de cultivo. Finalmente, la exploración de otros mecanismos 
implicados en la dormición impuesta por cubiertas permitirá descartar o comprobar su 
participación en la imposición de este tipo de dormición en semillas de quínoa. El 
siguiente capítulo analiza la participación de las hormonas en el control de la dormición 
en las semillas de quínoa, la importancia del contenido endógeno y la sensibilidad de los 
tejidos, y su relación con los patrones de germinación observados. 
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I. Introducción 
 
En ambientes donde las condiciones de humedad y temperatura reinantes hacia la 
época de cosecha de un cultivo hacen frecuente la ocurrencia de brotado pre-cosecha, la 
dormición de semillas es una característica altamente deseable. Sin embargo, dado que 
es necesario que ésta se presente dentro de una ventana temporal más o menos precisa a 
fin de conferir al cultivo la tolerancia al brotado en los momentos de mayor riesgo, y no 
impedir la germinación de las semillas en la siguiente campaña, conocer la forma en que 
la dormición se establece y se regula resulta de gran importancia. 
La dormición en semillas es impuesta y controlada frecuentemente por la acción e 
interacción de hormonas, principalmente ABA y GAs, tal como ha sido informado en 
muchos trabajos (Karssen et al., 1983; Bewley y Black, 1994; Hilhorst, 1995;  
Steinbach et al., 1997; Koornneef et al., 2002; Kermode, 2005; Feurtado y Kermode, 
2007). El modelo de balance hormonal como regulador del nivel de dormición de las 
semillas es uno de los más ampliamente aceptados en la actualidad, y se considera 
válido en numerosas especies, entre ellas en papa, sorgo, cebada, maíz y Arabidopsis 
thaliana (Bhargava, 1997; Steinbach et al., 1997; Benech-Arnold et al., 1999; White et 
al., 2000; Cadman et al., 2006; Lefebvre et al., 2006; Seo et al., 2009). De acuerdo con 
este modelo, el ABA y las GAs tendrían efectos antagónicos sobre el nivel de dormición 
y la resultante neta de esos efectos conjuntos determinaría la capacidad de germinación 
de las semillas. Este balance considera el contenido relativo de cada una de las 
hormonas y sus variaciones en el tiempo. En ciertos casos se ha remarcado la 
importancia del contenido endógeno de hormonas sintetizadas durante el desarrollo de 
las semillas en la planta madre (Karssen et al., 1983; Steinbach et al., 1997; Debeaujon 
y Koornneef, 2000), o resultante de la capacidad de ciertas semillas de sintetizar 
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hormonas en el momento de su incubación (síntesis de novo), a veces en respuesta a un 
estratificado previo (Grappin et al., 2000; Jacobsen et al., 2002; Ali-Rachedi et al., 
2004; Gubler et al., 2005). En ambos casos el balance resultante de los procesos de 
síntesis y catabolismo de estas hormonas determinaría el mantenimiento o salida de 
dormición. Incluso durante el almacenamiento de semillas con bajo contenido de 
humedad se ha observado una reducción en el contenido de ABA o un aumento en el 
contenido de GAs acompañando la disminución en el nivel de dormición (Bhargava 
1997; Grappin et al., 2000; Ali-Rachedi et al., 2004).  
Otro componente de la regulación hormonal es la sensibilidad de las semillas al 
ABA y las GAs, esto es, la capacidad de los tejidos seminales de responder a diferentes 
concentraciones de ellas. La dinámica de salida de dormición fue asociada con 
variaciones en la sensibilidad de las semillas a estas hormonas en cereales y otras 
especies (Hilhorst et al., 1986; Karssen et al., 1989; Steinbach et al., 1995; Benech-
Arnold et al., 1999). A su vez se ha informado la interacción entre las vías de 
señalización y síntesis de ABA y GAs, lo que permite que la presencia de una hormona 
influya, por ejemplo, sobre la actividad de síntesis o la respuesta a otra (Wang et al., 
1998; White y Rivin, 2000; Ogawa et al., 2003). La conjunción de los efectos de la 
concentración presente de ABA y GAs dentro de las semillas, el grado de sensibilidad a 
cada hormona, y la capacidad de síntesis o catabolismo en la incubación, sumado a la 
posible interacción entre ellos, hacen del hormonal un sistema de regulación complejo 
que debe ser desentrañado cuidadosamente.  
La información disponible en la literatura en cuanto a la participación de ABA y 
GAs en el control de la dormición es muy escasa para el género Chenopodium. Se 
informó una prevención parcial de la entrada en dormición secundaria con la aplicación 
de GA4+7 en semillas de C. bonus-henricus (Khan y Karssen, 1980), y se sugirió que en 
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C. album las fluctuaciones estacionales en el nivel de dormición de las semillas estarían 
reguladas por el contenido endógeno y/o la sensibilidad al ABA y las GAs 
(Bouwmeester y Karssen, 1993). Para Chenopodium quinoa la información disponible 
al respecto se limita a la experimentación realizada por Bertero y colaboradores (2001 a 
y b) con dos cultivares de quínoa: CO-407 (originario del centro de Chile) y Sayaña (del 
altiplano boliviano). El cultivar CO-407 mostró una disminución de la sensibilidad de 
los embriones al ABA exógeno asociada a la salida de dormición durante el 
almacenamiento. Por otro lado, la inhibición de la síntesis de GAs durante el desarrollo 
de las semillas en la planta madre provocó en ambos cultivares una reducción en la 
capacidad de germinación de la semilla cosechada. 
 
Los objetivos propuestos para este capítulo son: 
 
- Analizar el papel del ABA y las GAs en la imposición del nivel de dormición a 
cosecha en semillas de quínoa, y el patrón de salida de dormición posterior. 
- Determinar patrones de cambio en la sensibilidad de las semillas de quínoa a 
hormonas (ABA y GAs) y en el  contenido de ABA, y su asociación con los 
patrones de salida de dormición durante su almacenamiento a diferentes 
temperaturas. 
 
A continuación se presentan y discuten los resultados de diversos experimentos 
realizados con el fin de: A) determinar los posibles efectos de la síntesis de ABA y GAs 
durante el desarrollo de la semilla sobre el nivel de dormición de las mismas a cosecha y 
en postcosecha, B) estudiar los cambios en la sensibilidad de los tejidos seminales al 
ABA y las GAs durante el almacenamiento a diferentes temperaturas, C) determinar 
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variaciones en el contenido endógeno de ABA durante el almacenamiento a diferentes 
temperaturas y D) comprobar la respuesta al estratificado y la síntesis de novo de GAs 
en incubación.  El análisis conjunto de estos resultados constituye un aporte hacia la 
comprensión del mecanismo de control hormonal de la dormición en C. quinoa, y su 
importancia en el manejo de cultivares o accesiones de quínoa que presentan dormición.  
 
 
II. Materiales y Métodos 
  
II.A. Inhibición de síntesis de hormonas durante el desarrollo de las semillas 
En los cultivos de quínoa de las accesiones en estudio, Chadmo y 2-Want, 
establecidos a campo durante el segundo año de experimentación en dos fechas de 
siembra, (7/11/2006 y 8/02/2007), se dividió cada parcela en tres sectores en los que se 
aplicaron a las panojas de ambas accesiones los siguientes tratamientos: 
 
1) Aspersión con una solución de paclobutrazol 3,4 mM (Crestar, ICI, Bs. As., 
 Argentina) 
2) Aspersión con una solución de fluridone 50 µM (Sonar, Elanco Products, 
 Indianápolis, USA) 
3) Aspersión con agua destilada (Testigo)  
 
Con los tratamientos 1 y 2 se buscó inhibir la síntesis de giberelinas y ácido 
abscísico en las semillas en formación, respectivamente, con el propósito de evaluar su 
efecto sobre el grado de dormición a cosecha y el patrón de salida posterior, mientras 
que con el tratamiento 3 se buscó descartar el efecto de la aspersión en sí misma. Las 
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dosis fueron determinadas acorde a un ensayo similar realizado por Steinbach et al. 
(1997) en sorgo. Las aplicaciones se realizaron a los 6, 11, 16, 21 y 26 días desde 
floración (DDF), ingresando en la etapa de llenado efectivo.  
 
II.A.1. Condiciones de almacenamiento en post-cosecha 
Las semillas cosechadas de ambas accesiones, provenientes de los tres tratamientos 
de inhibición de hormonas y de cada fecha de siembra, fueron llevadas a un contenido 
de humedad de 10% en cámara de secado (aproximadamente 15 ºC y 15% de humedad 
relativa) y divididas al azar en dos lotes para ser sometidas a dos tratamientos de 
almacenamiento: 1) 5 ºC, y 2) 25 ºC. A intervalos de 30 días se tomaron muestras de 
semillas almacenadas bajo cada tratamiento, para ser evaluadas en su dinámica 
germinativa (ver sección II.A.2.). De este modo se determinaron y compararon los 
patrones de salida de dormición en post-cosecha de las semillas sometidas a inhibición 
de síntesis de hormonas con los patrones de semillas sin inhibición, para ambas 
condiciones de almacenamiento. 
 
II.A.2. Determinación de la dinámica de germinación  
Se evaluó la dinámica germinativa de las semillas en el momento de madurez 
fisiológica, a cosecha (ambos momentos determinados en la forma descripta en el 
capítulo 2), y cada 30 días en postcosecha. Para ello, se colocaron en cajas plásticas de 
85 mm de diámetro, con papel de filtro (Schleicher & Schuell 0859, Dassel, Alemania) 
y 4 ml de agua destilada, en 3 repeticiones de 40 semillas, y se incubaron a 10 y 25 ºC 
en cámaras con una variación de temperatura de ±1 ºC. Cada grupo de semillas 
sembrado en una misma caja se consideró una unidad experimental, y se utilizó como 
criterio de germinación la emergencia visible de las radículas. La germinación se 
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registró diariamente durante 10 días. En todos los ensayos descriptos a continuación, la 
metodología utilizada para evaluar la dinámica germinativa de las semillas fue la aquí 
detallada, salvo especificaciones en contrario. 
 
II.A.3. Comprobación de la inhibición de síntesis de hormonas en desarrollo 
A fin de corroborar el efecto de la aplicación de fluridone y paclobutrazol durante el 
desarrollo sobre el nivel de ABA endógeno, se determinó el contenido de ABA al 
momento de cosecha en semillas de ambas accesiones, sometidas a los 3 tratamientos. 
Las determinaciones se realizaron por radioinmunoanálisis (Steinbach et al., 1995), en 4 
repeticiones de 25 semillas enteras molidas a las que se agregó agua (24 µl por mg de 
peso seco) para extraer el ABA. Los valores se expresan en picogramos de ABA por 
miligramo de peso seco (pg ABA/ mg ps). En todos los casos mencionados a 
continuación, la determinación del contenido de ABA se realizó por este mismo 
método.  
En el caso de las semillas tratadas con paclobutrazol, tras 6 meses de 
postmaduración a 5 y a 25 ºC, período durante el que no se obtuvo germinación, se 
realizó un ensayo utilizando una solución de GA3 1000 µM (G7645 Sigma, Alemania) 
como medio de incubación. El objetivo de este tratamiento fue confirmar si la ausencia 
de germinación se debió efectivamente a una reducción en el contenido endógeno de 
GAs por acción del inhibidor aplicado. 
 
II.B. Determinación de la sensibilidad a hormonas durante la salida de 
dormición en almacenamiento 
Semillas de ambos genotipos provenientes de la siembra 1 del segundo año de 
experimentación se muestrearon en el momento de madurez fisiológica, a cosecha y 
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mensualmente en post-cosecha (de los lotes almacenados bajo ambas temperaturas: 5 y 
25 ºC), y se sometieron a los siguientes tratamientos: 
 
1) Incubación en solución de ABA 0, 10, 100 y 1000 µM (A1049 Sigma, 
Alemania). A partir de los 60 días de almacenamiento estas concentraciones se 
modificaron, utilizando soluciones 0, 5, 50 y 100 µM. 
2) Incubación en solución de GA3 0, 10, 100 y 1000 µM. 
 
Se evaluó la dinámica de germinación a 10 y 25 ºC, mediante el procedimiento ya 
descripto (ver sección II.A.2.), a fin de detectar patrones de variación en la sensibilidad 
de las semillas a las hormonas ABA y GAs durante el proceso de salida de dormición y 
verificar el efecto de la temperatura de almacenamiento sobre dichos patrones.  
 
II.C. Contenido endógeno de ABA durante la salida de dormición en 
almacenamiento 
Con el propósito de cuantificar eventuales cambios en el tiempo y para diferentes 
temperaturas de conservación en el contenido endógeno de ABA se  utilizaron semillas 
testigo de ambos genotipos, provenientes de la siembra 1 (7/11/2006), almacenadas bajo 
ambas condiciones de temperatura y muestreadas en los momentos de cosecha, 60 y 120 
días de almacenamiento. Las determinaciones se hicieron mediante  
radioinmunoanálisis (Steinbach et al., 1995), como se indica en el punto II.A.3. 
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II.D. Respuesta al estratificado en frío y a la inhibición de síntesis de GAs 
durante el estratificado  
Semillas provenientes de la primer fecha de siembra del segundo año se muestrearon 
en los momentos de madurez fisiológica, a cosecha y cada 30 días en post-cosecha, bajo 
ambos tratamientos de almacenamiento (5 y 25 ºC). Se colocaron en cajas plásticas de 
85 mm de diámetro con papel de filtro y se sometieron a los siguientes tratamientos: 
 
1) Testigo: Determinación de la dinámica de germinación a 25 ºC (ver sección 
II.A.2.). 
2) Estratificado: Incubación a 5 ºC en 4 ml de agua destilada y en oscuridad, por un 
período de 10 días, seguido de determinación de la dinámica de germinación a 
25 ºC. 
3) Estratificado con inhibición de GAs: Incubación a 5 ºC en 4 ml de solución de 
paclobutrazol 500 µM (inhibidor de síntesis de giberelinas), y en oscuridad, por 
un período de 10 días, seguido de determinación de la dinámica de germinación 
a 25 ºC en el mismo medio de incubación. 
 
De este modo se evaluó la respuesta de las semillas al estratificado en frío durante 
la salida de dormición, con el tratamiento 3 se testeó la posibilidad de que la respuesta 
de las semillas al estratificado estuviera mediada por la adquisición de la capacidad de 
síntesis de GAs durante la incubación (de novo), y se analizó el efecto de la temperatura 
de almacenamiento sobre ambas respuestas. 
 
Todos los análisis estadísticos correspondientes a este capítulo se hicieron 
utilizando el software InfoStat 2009 (Grupo InfoStat, FCA, U.N. de Córdoba, 
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Argentina). Se analizaron los resultados mediante análisis de la varianza y test de 
Tukey, salvo especificaciones en contrario.  
 
 
III. Resultados y Discusión 
 
III.A. Papel de las hormonas sintetizadas durante el desarrollo como 
reguladoras del nivel de dormición de las semillas a cosecha 
 
III.A.1. Contenido endógeno de ABA a cosecha y efectos de la aplicación de 
inhibidores de síntesis de hormonas 
Mediciones de contenido de ABA al momento de cosecha revelaron una cantidad 
de ABA significativamente mayor en la accesión 2-Want respecto a Chadmo 
(p<0.0001) (Fig. 4.1). En semillas provenientes del tratamiento con paclobutrazol 
aplicado en desarrollo, en que se inhibió la síntesis de GAs, se observó un aumento en 
el ABA endógeno respecto de las semillas no tratadas (testigo) en ambas accesiones. El 
incremento fue de un 17% para 2-Want, diferencia que resultó estadísticamente 
significativa (p<0.0001), y de un 15% para Chadmo, sin significancia estadística 
(p>0.05) (Fig. 4.1). La aplicación de fluridone sobre las panojas con el propósito de 
inhibir la síntesis de ABA en etapas tempranas del desarrollo de las semillas no generó 
una reducción significativa en el contenido endógeno de ABA al momento de cosecha. 
Para 2-Want, los valores de contenido de ABA se mantuvieron alrededor de los 130 pg/ 
mg de peso seco (ps), y entre los 80 y 90 pg/ mg ps para Chadmo (Fig. 4.1).  
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Fig. 4.1: Contenido endógeno de ABA al momento de cosecha en semillas sin tratamiento (testigo), con 
tratamiento de aplicación de fluridone durante su desarrollo (fluridone) y con tratamiento de aplicación de 
paclobutrazol durante su desarrollo (paclobutrazol), de ambas accesiones de quínoa. Los valores se 
expresan en picogramos de ABA por miligramo de peso seco (pg ABA/ mg ps). Las barras indican ± 1 
error standard de la media. Letras diferentes indican diferencias significativas (p<0.0001). 
 
El contenido de ABA determinado en el momento de cosecha no contribuyó a 
explicar las diferencias en el nivel de dormición entre accesiones, dado que se encontró 
una cantidad de ABA significativamente mayor en la accesión que presenta menor nivel 
de dormición. Este resultado, sin embargo, sólo muestra el nivel de ABA presente en las 
semillas en el momento de cosecha, mientras que se desconoce la dinámica de síntesis y 
catabolismo de ABA durante las etapas de desarrollo y maduración. Como se ha visto 
en diversas especies, durante el desarrollo de las semillas el contenido de ABA muestra 
variaciones, con un pico máximo generalmente promediando el desarrollo (Karssen et 
al., 1983; Bewley y Black, 1994; Hilhorst, 1995; Steinbach et al., 1995 y 1997; Benech-
Arnold et al., 1999; White et al., 2000; Kermode, 2005). El nivel de dormición 
resultante podría estar, entonces, relacionado con diferencias en los niveles de ABA 
durante el desarrollo, independientemente del observado a cosecha. Otra salvedad puede 
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hacerse considerando la hipótesis planteada en el capítulo 3 respecto del contenido de 
ABA remanente en las semillas después que difundió al medio una cierta cantidad de 
éste. De acuerdo con la proporción que cada accesión libera (capítulo 3, sección 
III.B.2), es probable que Chadmo retenga en las semillas una cantidad mayor de ABA 
que 2-Want. Esto sugiere una probable asociación del nivel de dormición entre 
accesiones con el contenido de ABA en las semillas tras algunas horas de incubación 
(Visser et al., 1996). 
El aumento en el contenido de ABA observado en semillas en que se inhibió 
tempranamente la síntesis de GAs podría estar reflejando una influencia del 
paclobutrazol aplicado sobre el metabolismo de ABA (Vettakkorumakankav et al., 
1999; Rademacher, 2000; Tekalign y Hammes, 2004). El paclobutrazol actúa 
inhibiendo la acción de monooxigenasas que catalizan la oxidación de ent-kaurene a 
ácido ent-kaurenoico, en una etapa relativamente temprana de la síntesis de GAs. Se ha 
informado que el retardador de crecimiento tetcyclacis, con un mecanismo de acción 
similar, afecta el metabolismo de ABA inhibiendo la acción de la enzima 8’-hidroxilasa, 
una monooxigenasa que cataliza la oxidación de ABA a ácido phaseico, que es 
biológicamente inactivo. Como resultado de la inhibición de su inactivación, el ABA se 
acumula. Otros compuestos inhibidores de monooxigenasas afectan el metabolismo del 
ABA en otras especies, aunque su acción no puede ser generalizada (Rademacher, 
2000). Este mismo efecto pudo haber sido provocado por el paclobutrazol aplicado a las 
semillas, aunque no fue confirmado que esto ocurra en quínoa. Por otra parte, una 
interacción antagónica directa entre ambas hormonas ha sido informada previamente 
(Toyomasu et al., 1994; Wang et al., 1998; White y Rivin, 2000; Ogawa et al., 2003; 
Seo et al., 2009), lo que sugiere que una reducción en la síntesis de GAs podría haber 
influido en la síntesis de ABA o en la actividad catabólica del ABA presente; las GAs 
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en la semilla podrían actuar inhibiendo la síntesis de ABA o estimulando su 
catabolismo. La influencia directa o indirecta de la aplicación de paclobutrazol sobre el 
nivel de ABA presumiblemente resultaría una contribución adicional al mantenimiento 
de un nivel de dormición más elevado en estas semillas.  
La aplicación de fluridone parece no haber afectado el contenido de ABA en el 
momento de cosecha, aunque no pueden descartarse cambios en los niveles presentes 
durante el desarrollo de las semillas, de acuerdo con el comportamiento observado en la 
accesión 2-Want en cuanto a su nivel de dormición (ver sección III.A.2.). En diversas 
especies se observaron diferencias en los niveles de ABA durante el desarrollo que 
luego se redujeron notablemente con el tiempo, cuyo efecto se consideró persistente y 
asociado al diferencias en el comportamiento germinativo de las semillas en las etapas 
subsiguientes (Groot y Karssen, 1992; Steinbach et al., 1997; Benech-Arnold et al., 
1999). Mediciones de contenido de ABA en diferentes momentos durante esta etapa 
ayudarían a interpretar estas observaciones. Cabe agregar que, dado que las mediciones 
de contenido se hicieron en semillas enteras, variaciones a nivel del embrión podrían no 
verse reflejadas en esta determinación, con lo que es posible que existieran diferencias 
que no fueron detectadas con las metodologías aplicadas. En este sentido, mediciones de 
contenido de ABA en embriones aislados también podrían resultar más informativas. 
 
III.A.2. Efecto de la inhibición de la síntesis de GAs sobre la dinámica 
germinativa 
Al inhibirse la síntesis de GAs mediante la aplicación de paclobutrazol en etapas 
tempranas de su desarrollo, las semillas pierden casi por completo su capacidad de 
germinar. Esta imposibilidad de germinar se mantiene a través del tiempo y aún 
cumplidos seis meses en almacenamiento, mientras que las semillas no tratadas (testigo) 
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alcanzan la germinación al 100% entre los dos y tres meses de postmaduración en 
iguales condiciones (Fig. 4.2). 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Fig. 4.2: Efecto de la aplicación de paclobutrazol durante el desarrollo de semillas de las accesiones 2-
Want (A) y Chadmo (B) sobre el porcentaje final de germinación a 25 ºC en los momentos de madurez 
fisiológica (MF), cosecha (Cos) y durante el almacenamiento posterior a 25 ºC. En semillas almacenadas 
a 5 ºC y /o incubadas a 10 ºC el efecto del paclobutrazol fue semejante, y no se registró germinación en 
ningún caso en semillas tratadas. Las barras indican ±1 error standard de la media.  
 
Semillas provenientes del tratamiento con paclobutrazol durante el desarrollo 
incrementaron su capacidad de germinación cuando fueron incubadas en una solución 
de GA3 1000 µM, en un tratamiento realizado tras 6 meses de almacenamiento a 25 °C. 
En la accesión 2-Want la capacidad de germinación se recuperó totalmente, alcanzando 
en sólo dos días de incubación el 100%; mientras que en Chadmo esa recuperación fue 
parcial, alcanzando un 40% de germinación al final del período analizado (Fig. 4.3). 
Esto confirmaría el requerimiento de GAs en semillas de quínoa para germinar, y aporta 
evidencias a favor de la efectividad del tratamiento aplicado (paclobutrazol) para 
reducir su síntesis durante el desarrollo, y probablemente su contenido endógeno en 
post-cosecha.  
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Fig. 4.3: Efecto del agregado de GA3 1000 µM al medio de incubación de semillas provenientes del 
tratamiento de aspersión con paclobutrazol en desarrollo tras seis meses de almacenamiento a 25 ºC. 
Accesiones: 2-Want (A) y Chadmo (B); semillas incubadas a 25 ºC. Las barras indican ±1 error standard 
de la media.  
 
Los resultados obtenidos sugieren que las giberelinas sintetizadas durante el 
desarrollo de las semillas serían requeridas para la germinación, y las semillas no 
podrían germinar sin satisfacer ese requerimiento. Semillas conservadas a 25 ºC durante 
6 meses que fueron incubadas en presencia de paclobutrazol 500 µM germinaron en 
forma similar a aquéllas incubadas en agua (datos no presentados), por lo que resulta 
poco probable que el inhibidor haya persistido en las semillas y actúe impidiendo la 
síntesis de GAs durante la incubación. El impacto de la inhibición se mantiene 
constante a lo largo de la postmaduración y la capacidad de germinar se recupera con el 
agregado de GAs exógenas, al menos parcialmente. En la accesión Chadmo, sin 
embargo, la aplicación de GAs no logró equiparar el efecto de las GAs endógenas. Es 
probable que su menor respuesta sea resultado de un efecto de la inhibición de síntesis 
de GAs sobre el contenido de ABA durante el desarrollo, aunque este aumento no llegó 
a ser estadísticamente significativo en las mediciones realizadas a cosecha en este 
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trabajo (Fig. 4.1),  o sobre la sensibilidad de las semillas al ABA. Esta última 
posibilidad no ha sido explorada en este trabajo. Puede suponerse, no obstante, que ante 
un aumento en contenido o sensibilidad al ABA la accesión Chadmo se vea más 
afectada que 2-Want debido a su mayor nivel de dormición, lo que explicaría su 
comportamiento. No puede descartarse, por otra parte, la posibilidad de que la 
aplicación de paclobutrazol haya tenido un efecto tóxico sobre las semillas de esta 
accesión en particular, aunque una determinación por tetrazolio a los 6 meses de 
almacenamiento indicó que la viabilidad de las semillas no fue afectada por el 
tratamiento (datos no presentados). 
Un efecto depresor de la germinación de dos cultivares de quínoa sometidos a un 
tratamiento similar de inhibición de síntesis de GAs fue reportado previamente por 
Bertero y colaboradores (2001 b), aunque con una restricción menor en la germinación 
de las semillas y un aumento de la germinación con el tiempo durante el desarrollo y 
maduración. Los cultivares utilizados en el trabajo de referencia presentaron niveles de 
dormición menores respecto de las accesiones estudiadas en esta tesis, lo que podría 
implicar un menor requerimiento de GAs para contrarrestar el efecto de factores que 
inhiben la germinación. La necesidad de giberelinas para la germinación fue sugerida en 
especies como Arabidopsis thaliana, tomate y cebada (Karssen et al., 1989; Groot y 
Karssen, 1992; Jacobsen et al., 2002; Ali-Rachedi et al., 2004). Otra interpretación 
posible sería que un muy alto nivel de dormición haya sido impuesto a las semillas a 
través de la inhibición de la síntesis de GAs, que no pudo ser superado aún tras seis 
meses de postmaduración. Esta observación concuerda también con lo informado 
previamente para otras especies (Steinbach et al., 1997; Benech-Arnold et al., 1999; 
White et al., 2000), como evidencia que las giberelinas sintetizadas durante el desarrollo 
de las semillas actúan en la determinación del nivel y patrón de salida de dormición que 
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presentarán. La acción de las GAs sería directa, como sugiere la respuesta al GA3 
exógeno aplicado, aunque los resultados de medición de contenido de ABA sugieren 
que también podría haber un mecanismo indirecto a través de una influencia sobre el 
metabolismo de ABA durante el desarrollo de las semillas (Fig. 4.1).  
 
III.A.3. Efecto de la inhibición de la síntesis de ABA sobre la dinámica 
germinativa 
El tratamiento de aspersión con fluridone generó un aumento en la germinación de 
la accesión 2-Want, mientras que la accesión Chadmo no mostró diferencias 
consistentes en su patrón de germinación en respuesta a las aplicaciones, salvo para una 
fecha de evaluación (Fig. 4.4). En semillas de 2-Want almacenadas a 25 ºC e incubadas 
a 25 ºC se observó un aumento de entre un 15 a un 40% en el porcentaje de germinación 
de las semillas tratadas en relación a las testigo que se mantiene hasta 30 días post-
cosecha (Fig. 4.4 A). En la accesión Chadmo bajo iguales condiciones, sólo se observó 
un aumento del 15% de la germinación a 30 días (Fig. 4.4 B). Semillas almacenadas a 5 
ºC y/o incubadas a 10 ºC mostraron resultados similares (datos no presentados). 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Capítulo 4 - Control hormonal de la dormición en quínoa: estudios preliminares sobre el 
papel del ABA y las GAs en el establecimiento y mantenimiento de la dormición. 
 
126 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Fig. 4.4: Efecto de la aplicación de fluridone 50 µM, sobre las panojas durante el desarrollo de las 
semillas de quínoa de la accesión 2-Want (A) y Chadmo (B) sobre el porcentaje final de germinación a 25 
ºC en los momentos de madurez fisiológica (MF), cosecha (Cos) y durante su almacenamiento a 25 ºC en 
post cosecha. Las barras indican ±1 error standard de la media. 
  
El tratamiento de inhibición de síntesis de ABA durante el desarrollo no tuvo el 
efecto esperado de reducción en el contenido endógeno de ABA en las semillas al 
momento de cosecha (Fig. 4.1). Sin embargo, la aplicación de fluridone afectó el 
comportamiento germinativo de la accesión 2-Want, lo que podría estar relacionado con 
algún cambio en el nivel de síntesis de ABA durante el desarrollo de las semillas que no 
se vio reflejado en las mediciones realizadas a cosecha, o con un efecto sobre la 
capacidad de síntesis de novo de ABA durante la incubación. Como se mencionó 
anteriormente, se desconoce la dinámica del nivel endógeno de ABA durante el 
desarrollo. Por otro lado, aplicaciones de fluridone en el medio de incubación de 
semillas testigo mostraron resultados inconsistentes, lo que no permitió evaluar 
claramente la ocurrencia de síntesis de novo de ABA durante la incubación (datos no 
presentados).  
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Como se describió previamente en el capítulo 3, el perforado de las cubiertas 
provocó en las semillas una abrupta salida de dormición (Fig. 3.1) y permitió la 
liberación al medio de una cantidad de ABA mayor a la liberada por semillas intactas 
durante su incubación (Fig. 3.5). Estas observaciones sugieren también una probable 
participación del nivel endógeno de ABA en la determinación del nivel de dormición. 
Sin embargo, la liberación de ABA al medio en semillas perforadas podría estar 
asociada a la capacidad de síntesis de ABA durante la incubación. Esta posibilidad no 
fue explorada en este trabajo, lo que dificulta la interpretación de los resultados 
obtenidos.   
La aplicación de fluridone en las panojas tuvo un efecto promotor de la 
germinación, presumiblemente a causa de una reducción en el nivel de ABA, en la 
accesión con menor nivel de dormición. Sin embargo, sería esperable que dicho efecto 
fuera mayor en aquélla accesión con mayor dormición (Chadmo), si la diferencia en el 
nivel de dormición dependiera del contenido de ABA. Esto refuerza la idea que el nivel 
de ABA presente en las semillas no estaría relacionado en forma directa con la 
diferencia en el nivel de dormición entre accesiones.  
 
 
III.B. Sensibilidad a hormonas durante la salida de dormición en 
almacenamiento 
 
III.B.1. Sensibilidad a las GAs 
En la combinación de 25 ºC en almacenamiento y 25 ºC durante la incubación las 
semillas salen de dormición rápidamente, lo que no permite observar cambios en la 
sensibilidad a giberelinas durante el proceso (datos no presentados), por lo que se ilustra 
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la respuesta en semillas almacenadas a 5 ºC e incubadas a 25 ºC. En términos generales, 
las semillas de quínoa manifestaron una baja sensibilidad al GA3 aplicado (Fig. 4.5). Sin 
embargo, semillas de la accesión 2-Want con altos niveles de dormición mostraron 
sensibilidad a muy altas concentraciones de GA3 (1000 µM), como se observa en los 
momentos de madurez fisiológica y cosecha, mientras que a 30 días la germinación 
aumentó un 25% en una concentración de giberelina 100 µM y un 37% en 1000 µM 
(Fig. 4.5 A). Semillas de la accesión Chadmo, con mayores niveles de dormición 
respecto de 2-Want, en cambio, se mostraron insensibles incluso a la mayor 
concentración de giberelina aplicada entre MF y 30 días de almacenamiento (Fig. 4.5 
B). Posteriormente, la sensibilidad a 100 y 1000 µM de GA3 se mantuvo estable entre 
los 60 y 90 días de almacenamiento, mientras que en semillas incubadas en agua la 
capacidad de germinación fue en aumento. De acuerdo con estos resultados, la 
reducción en el nivel de dormición con el tiempo en semillas de quínoa no puede 
asociarse claramente con un aumento en la sensibilidad a las giberelinas.  En semillas 
incubadas a 10 ºC, ya sea almacenadas a 25 o a 5 ºC se obtuvieron resultados similares, 
sin mostrar un patrón claro de variación en la sensibilidad a giberelinas (datos no 
presentados). 
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Fig. 4.5: Sensibilidad de las semillas de quínoa al GA3 exógeno aplicado en distintas concentraciones (0 a 
1000 µM) en incubación a 25 ºC en los momentos de MF, cosecha y durante su almacenamiento a 5 ºC en 
post cosecha, para las accesiones 2-Want (A) y Chadmo (B). Las barras indican ±1 error standard de la 
media. 
 
En diversas especies se detectó un aumento en la sensibilidad de las semillas a las 
GAs asociado con la salida de dormición (Hilhorst et al., 1986; Karssen et al., 1989; 
Hilhorst, 1995; Benech-Arnold et al., 2003). Los resultados de este trabajo revelaron 
una baja sensibilidad al GA3 exógeno en las semillas de quínoa durante su 
almacenamiento, (respondiendo solo a concentraciones 100 y 1000 µM en los 
momentos de evaluación mencionados), y no pudo establecerse un patrón de variación 
consistente de esta respuesta en el tiempo, lo que sugiere que la salida de dormición en 
post-cosecha (ver capítulo 2) no estaría directamente mediada por cambios en la 
sensibilidad a las GAs. Semillas de sorgo mostraron también una falta de relación de la 
sensibilidad a las giberelinas con las diferencias en el nivel de dormición de dos 
genotipos, evaluada en presencia de una concentración inhibitoria de ABA (Benech-
Arnold et al., 2000 a).  
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No puede descartarse por completo, sin embargo, que existan diferencias en la 
sensibilidad a las GAs durante el proceso de salida de dormición de las semillas de 
quínoa, dado que no se conocen los niveles de GAs endógenas ni sus variaciones en el 
tiempo, que podrían interferir en la evaluación de la sensibilidad a las GAs aplicadas. 
Por otra parte, las respuestas observadas en semillas de 2-Want en los momentos de 
madurez fisiológica y cosecha sugieren que podría encontrarse algún patrón de 
variación si se experimentaran concentraciones intermedias entre 100 y 1000 µM, y 
tiempos de almacenamiento menos espaciados, teniendo en cuenta la rápida salida de 
dormición de las semillas incubadas en agua.  
 
III.B.2. Sensibilidad al ABA 
La sensibilidad de las semillas al ABA exógeno disminuyó gradualmente durante el 
almacenamiento en post cosecha. A su vez, esta reducción de la sensibilidad al ABA 
ocurrió más rápidamente en semillas almacenadas a 25 ºC que en aquéllas que se 
mantuvieron a 5 ºC (Fig. 4.6). Esto resulta coherente con la variación observada en los 
patrones de salida de dormición de las semillas en respuesta a la temperatura de 
almacenamiento (ver capítulo 2), dado que la condición que provocó una mayor tasa de 
salida de dormición (25 ºC), es aquélla que se asocia también a una mayor tasa de 
pérdida de sensibilidad al ABA. La temperatura de incubación, por otra parte, afectó la 
sensibilidad de las semillas al ABA, ya que resultaron menos afectadas en la incubación 
a 10 ºC que a 25 ºC ante iguales concentraciones de ABA aplicadas (Fig. 4.7). 
La respuesta de las semillas de la accesión 2-Want almacenadas a 5 ºC en una 
solución de ABA 50 µM mostró porcentajes de germinación crecientes en los sucesivos 
muestreos, lo que implica que la sensibilidad a esta concentración disminuyó con el 
tiempo en almacenamiento (Fig. 4.6 A). Si se compara esta situación con la respuesta de 
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las semillas almacenadas a 25 ºC, puede notarse que, ante igual concentración de ABA, 
a los 90 días las semillas duplicaron la germinación, y a los 120 días alcanzaron un 
porcentaje del 90%, superior al que se obtuvo con 180 días (dos meses más) de 
almacenamiento a 5 ºC (Fig. 4.6 A y C). En Chadmo, y para semillas almacenadas a 5 
ºC, la sensibilidad al ABA se mantiene elevada por más tiempo y su reducción gradual 
puede observarse con más claridad ante una concentración 5 µM. Esto concuerda con el 
mayor nivel y mantenimiento de la dormición en el tiempo de esta accesión respecto de 
2-Want, como se describe en el capítulo 2 de la presente tesis. También para Chadmo el 
almacenamiento a 25 ºC resultó en una caída más acelerada de la sensibilidad al ABA, 
resultando finalmente insensible a 50 µM de ABA a los 180 días, mientras que en 
semillas almacenadas a 5 ºC esta misma concentración redujo la germinación a un 20% 
para la misma fecha (Fig. 4.6 B y D). Cabe aclarar que, en vista de la alta sensibilidad 
observada a 100 µM de ABA a 30 días de postmaduración, se decidió cambiar las 
concentraciones de las soluciones aplicadas a partir de los 60 días en adelante, a fin de 
ensayar concentraciones intermedias entre 0 y 100 µM de ABA (0, 5, 50 y 100 µM), que 
permitieran visualizar más claramente los cambios de sensibilidad en el tiempo. 
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Fig. 4.6: Sensibilidad de las semillas de quínoa al ABA exógeno aplicado en distintas concentraciones (0 
a 1000 µM) en incubación a 25 ºC durante su almacenamiento a 5 ºC (A y B), y a 25 ºC (C y D) en post 
cosecha, para las accesiones 2-Want (A y C) y Chadmo (B y D). Se utilizaron inicialmente soluciones de 
ABA 0, 10, 100 y 1000 µM; a partir de los 60 días de almacenamiento estas concentraciones se 
modificaron, utilizando soluciones 0, 5, 50 y 100 µM. Los símbolos vacíos indican las concentraciones 
iniciales (hasta los 30 días) y los llenos las posteriores. Las barras indican ±1 error standard de la media. 
 
Cuando semillas de ambas accesiones se incubaron a 10 ºC la germinación resultó 
restringida en menor magnitud ante concentraciones crecientes de ABA respecto de lo 
observado en la incubación a 25 ºC (Fig. 4.7). Así, semillas de 2-Want almacenadas por 
120 días a 5 ºC e incubadas a 25 ºC disminuyeron su porcentaje final de germinación 
del 100 al 15 % al comparar la incubación en agua y 100 µM de ABA (un 85 %), 
mientras que las incubadas a 10 ºC redujeron su germinación del 24 al 17 % en el 
mismo rango (un 30 %) (Fig. 4.6 A y 4.7 A, respectivamente). En el caso de semillas 
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almacenadas a 25 ºC las respuestas al ABA fueron menores, pero más acentuadas en la 
incubación a 25 ºC que en aquellas a 10 ºC (Fig. 4.6 C y 4.7 C). Un comportamiento 
semejante se observó para la accesión Chadmo donde, por ejemplo, a los 150 días 
semillas almacenadas a 5 ºC no modificaron su porcentaje de germinación siguiendo un 
patrón consistente en el rango de 0 a 50 µM al incubarse a 10 ºC (germinación promedio 
16%), mientras que se reduce del 90 al 20 % en el mismo rango de ABA al incubarse a 
25 ºC (Fig. 4.7 B y 4.6 B). Por otra parte, cuando las semillas almacenadas a 25 ºC se 
incubaron a 10 ºC, aunque muestran menor sensibilidad al ABA que aquellas incubadas 
a 25 ºC, pudo observarse un patrón de pérdida de esa sensibilidad con los sucesivos 
muestreos (Fig. 4.7 C y D), mientras que en semillas almacenadas a 5 ºC e incubadas a 
10 ºC no se encontró ningún patrón claro de variación en el tiempo y la sensibilidad al 
ABA resultó muy reducida o nula (Fig. 4.7 A y B), como se comentara en el párrafo 
anterior.  
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Fig. 4.7: Sensibilidad de las semillas de quínoa al ABA exógeno aplicado en distintas concentraciones (0 
a 1000 µM) en incubación a 10 ºC durante su almacenamiento a 5 ºC (A y B), y a 25 ºC (C y D) en post 
cosecha, para las accesiones 2-Want (A y C) y Chadmo (B y D). Se utilizaron inicialmente soluciones de 
ABA 0, 10, 100 y 1000 µM; a partir de los 60 días de almacenamiento estas concentraciones se 
modificaron, utilizando soluciones 0, 5, 50 y 100 µM. Los símbolos vacíos indican las concentraciones 
iniciales (hasta los 30 días) y los llenos las posteriores. Las barras indican ±1 error standard de la media. 
 
Los resultados obtenidos en este trabajo sugieren que la salida de dormición en 
semillas de quínoa podría estar mediada, al menos en parte, por una reducción gradual 
de su sensibilidad al ABA, proceso que se vería acelerado en condiciones de 
almacenamiento a temperaturas relativamente elevadas. Por motivos operativos se 
evaluó la sensibilidad a hormonas en semillas enteras tal como se hizo en trabajos 
anteriores en especies de semillas pequeñas como Brassica napus, Arabidopsis 
thaliana, tomate y lechuga (Schopfer y Plachy, 1984 y 1985; Karssen et al., 1989; Ni y 
Bradford, 1992; Toyomasu et al., 1994). Las semillas respondieron a la presencia de 
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ABA en el medio de incubación aún cuando la dormición dejó de expresarse a los 25 ºC 
de incubación en agua, habiendo alcanzado el 100% de germinación. Durante este 
período la dormición se expresó en las semillas testigo incubadas a 10 ºC. 
Adicionalmente, experimentos previos en el cultivar de quínoa CO-407 (originario del 
centro de Chile), mostraron una respuesta de los embriones aislados al ABA exógeno 
que se redujo con el tiempo, conforme las semillas aumentaban su capacidad de 
germinación en agua (Bertero et al., 2001 a). Esto concuerda con lo informado para 
otras especies, en las que la pérdida de la sensibilidad al ABA se relacionó con la salida 
de dormición de las semillas (Hilhorst, 1995; Steinbach et al., 1995; Benech-Arnold et 
al., 1995; Benech-Arnold et al., 2000 a; Corbineau et al., 2000; Kermode, 2005). Sobre 
la base de estas observaciones puede proponerse que el mismo proceso de pérdida de 
sensibilidad al ABA es el responsable, al menos parcial, de la salida de dormición en las 
accesiones de quínoa utilizadas en este trabajo. 
Varios autores mencionan la influencia de la temperatura de incubación sobre la 
sensibilidad de semillas de diversas especies al ABA exógeno (Walker-Simmons, 1988; 
Poljakoff-Mayber et al., 1990; Corbineau et al., 1993; Hilhorst, 1995;  Benech-Arnold 
et al., 2003; Benech-Arnold et al., 2006). En todos estos casos, la condición de 
temperatura de incubación que aumentó la sensibilidad al ABA fue aquella a la que se 
expresó un mayor nivel de dormición. En las accesiones de quínoa estudiadas la 
sensibilidad de las semillas al ABA se vio afectada por la temperatura de incubación, 
mostrando una sensibilidad menor, para un momento dado, en condiciones de 
incubación a bajas temperaturas (10 ºC). Esta menor sensibilidad se verificó, 
contrariamente a lo esperado, en la situación de incubación en que se expresó un mayor 
nivel de dormición. En semillas almacenadas a 25 ºC la baja temperatura de incubación 
disminuyó la sensibilidad, aunque mantuvo un patrón de variación temporal. En 
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cambio, la combinación de bajas temperaturas en seco (almacenamiento) y en 
incubación parece poner en juego un bloqueo a la salida de dormición que no permite 
evaluar la sensibilidad de las semillas al ABA. Existe la posibilidad de que las bajas 
temperaturas, tanto en semillas embebidas como posiblemente en secas, estén activando 
o no permitiendo la desactivación de algún otro mecanismo que actuaría en el 
mantenimiento de la dormición. Aparentemente, el estímulo de temperaturas 
relativamente altas, sea en seco o en húmedo, permitiría que las semillas superen ese 
bloqueo y comiencen a perder más rápidamente la dormición a medida que la 
sensibilidad al ABA disminuye. 
 
 
III.C. Contenido endógeno de ABA durante la salida de dormición en 
almacenamiento   
 
Los análisis del contenido de ABA en semillas secas de ambas accesiones no 
mostraron una variación consistente entre los momentos de cosecha, dos y cuatro meses 
de almacenamiento en post-cosecha (Fig. 4.8). Semillas con cuatro meses de 
postmaduración mostraron, sin embargo, una disminución importante en su nivel de 
dormición, aún a temperaturas bajas de almacenamiento. En 2-Want, la germinación 
aumentó de un 20 al 100 % entre el momento de cosecha y los 4 meses de 
almacenamiento a 5 ó 25 ºC, mientras que en Chadmo el aumento para el mismo 
período fue de 0 a 95 % y a 98 % en semillas almacenadas a 5 y 25 ºC respectivamente, 
cuando fueron incubadas a 25 ºC (ver capítulo 2). Estos resultados sugieren la no 
existencia de una asociación entre la dinámica de salida de dormición de las semillas de 
quínoa y variaciones en su contenido endógeno de ABA durante la postmaduración. 
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Semillas de la accesión 2-Want no mostraron diferencias significativas en el 
contenido de ABA entre el momento de cosecha, dos y cuatro meses de 
almacenamiento. Para Chadmo, las mediciones a dos meses mostraron una disminución 
respecto del momento de cosecha, sin embargo no resultó significativa la diferencia 
entre el contenido de ABA a cosecha y cuatro meses después, que fue del orden del 
20% en el contenido promedio de ABA (Fig. 8). En ambas accesiones, los valores 
encontrados no fueron estadísticamente diferentes entre temperaturas de 
almacenamiento (p=0.067, datos no presentados). 
En cuanto a la diferencia entre accesiones, como se mostró previamente en la Fig. 
4.1, se encontró una cantidad de ABA significativamente mayor en 2-Want respecto de 
Chadmo (p<0.0001), diferencia que se observó en el momento de cosecha y se mantuvo 
en forma consistente en las mediciones a 2 y 4 meses de almacenamiento (Fig. 4.8). La 
menor cantidad de ABA liberado al medio durante la incubación en semillas perforadas 
e intactas de Chadmo respecto a 2-Want (Fig. 3.5) resulta consistente con su menor 
contenido de ABA. El contenido endógeno de ABA a cosecha y hasta los 4 meses de 
postmaduración se mantuvo en el orden de 125 a 135 picogramos de ABA por 
miligramo de peso seco (pg ABA/ mg ps) en semillas de la accesión 2-Want y entre 70 
y 100 pg ABA/ mg ps en Chadmo. Estos valores se acercan a lo informado previamente 
para Arabidopsis en semillas secas, donde se encontraron 600 pmol /g ps, lo que 
equivaldría a aproximadamente 160 pg /mg ps (Lefebvre et al., 2006). Mediciones de 
contenido de ABA en embriones de distintas especies de cereales arrojaron valores de 
entre 100 y 1200 pg /mg ps (Walker-Simmons, 1988; Visser et al., 1996; Steinbach et 
al., 1995 y 1997; Benech-Arnold et al., 1999 y 2003), mostrando un rango de variación 
relativamente amplio y en el que quedan incluidos los valores obtenidos para quínoa en 
semillas enteras reportados en este ensayo. En especies como cebada, Arabidopsis 
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thaliana, Nicotiana plumbaginifolia y Pinus montícola, se encontraron contenidos de 
ABA 2 a 4 veces mayores en embriones de semillas dormidas que en aquéllos 
provenientes de semillas capaces de germinar, ya sea por postmaduración o 
estratificado, y en algunos casos esas diferencias se manifestaron durante la incubación 
de los embriones (Grappin et al., 2000; Jacobsen et al., 2002; Feurtado et al., 2004; 
Benech-Arnold et al., 2006). La capacidad de síntesis de ABA durante la incubación no 
pudo ser evaluada claramente en este trabajo, como se explicó anteriormente (sección 
III.A.3). Durante el desarrollo de granos de cultivares de trigo de resistencia 
contrastante al brotado se observó una diferencia del 25% en el contenido máximo de 
ABA en los embriones, pero esta diferencia no se consideró relevante para explicar las 
diferencias en el nivel de dormición (Walker-Simmons, 1987). Semillas de mutantes de 
A. thaliana que presentaron un contenido de ABA de aproximadamente la mitad que las 
semillas silvestres tampoco presentaron diferencias en nivel de dormición consistentes 
con su contenido de ABA endógeno (Lefebvre et al., 2006). De acuerdo con estas 
observaciones, la diferencia promedio del 35% en contenido encontrada entre las 
accesiones de quínoa estudiadas podría considerarse no relevante biológicamente, 
sumada a la falta de correspondencia con el comportamiento germinativo de las 
semillas. Por otra parte, el contenido en granos secos maduros o post-madurados es con 
frecuencia similar y no se asocia con las diferencias en el nivel de dormición (Walker-
Simmons, 1987; Jacobsen et al., 2002), lo que resulta coherente con los resultados 
obtenidos en semillas de quínoa. 
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Fig. 4.8: Contenido endógeno de ABA en semillas de quínoa de las accesiones 2-Want y Chadmo en los 
momentos de cosecha, dos y cuatro meses de almacenamiento con un 10% de humedad en las semillas, 
expresado en picogramos de ABA por miligramo de peso seco (pg ABA/ mg ps). Las barras indican ±1 
error standard de la media. Letras diferentes indican diferencias significativas (p>0.0001). No hubo 
diferencias significativas entre tratamientos de almacenamiento (5 y 25 ºC), por lo que el análisis se 
realizó para ambos tratamientos en forma conjunta. 
 
Tal como fue observado en distintas especies, el comportamiento germinativo de las 
semillas no concuerda con variaciones en el nivel endógeno de una hormona, lo que 
indica que la presencia de un cierto nivel de la misma no necesariamente se asocia con 
un determinado nivel de dormición (Bewley y Black, 1994; Steinbach et al., 1995; 
Benech-Arnold, 2004; Kermode, 2005; Feurtado y Kermode, 2007). En semillas de la 
accesión Chadmo el contenido de ABA se redujo entre un 15 y un 25% en cuatro meses 
de almacenamiento, sin embargo las variaciones observadas considerando las 
mediciones a dos meses de conservación no son consistentes con un proceso de 
degradación gradual en el tiempo de postmaduración; mientras que no se observaron 
diferencias en semillas de la accesión 2-Want. En ningún caso, por lo tanto, se obtuvo 
un patrón de variación en el contenido de ABA que pudiera asociarse claramente con la 
pérdida gradual de dormición en las semillas, ni se observaron diferencias en el 
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contenido entre las diferentes temperaturas de almacenamiento que pudieran 
relacionarse con las diferencias entre almacenamientos en los patrones de salida de 
dormición descriptas en el capítulo 2. Por otra parte, y como se mencionó 
anteriormente, las diferencias entre accesiones en el contenido endógeno de ABA no 
permiten explicar las diferencias observadas en el nivel de dormición, más aún, 
muestran un sentido contrario al esperado. Esto sugiere que el nivel de dormición no 
tendría relación directa con el contenido endógeno de ABA en las semillas. Por lo tanto, 
de acuerdo con los datos obtenidos en este trabajo, la dinámica de salida de dormición 
en semillas de quínoa no parece estar asociada a variaciones en el contenido endógeno 
de ABA durante la postmaduración. 
 
 
III.D. Respuesta al estratificado en frío y a la inhibición de síntesis de GAs 
durante el estratificado  
 
Las accesiones utilizadas en este trabajo respondieron en forma contrastante al 
tratamiento de estratificado; Chadmo aumentó su germinación, mientras que en 2-Want 
la germinación resultó inhibida. La ventana temporal en la cual se registró esta respuesta 
fue acotada, al momento de cosecha y los 30 días de almacenamiento para 2-Want, y a 
los 60 y 90 días de almacenamiento para Chadmo. La germinación de las semillas se vio 
afectada por la presencia de paclobutrazol en el medio de incubación, lo que sugiere un 
requerimiento de síntesis de novo de GAs durante la incubación, y este efecto se 
observó en ambas accesiones, independientemente del tipo de respuesta al estratificado 
(Fig. 4.9). Ambos efectos observados se presentaron en mayor magnitud en la 
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temperatura de almacenamiento que determina un mayor nivel de dormición (5 ºC) (Fig. 
2.6).   
En Chadmo, el efecto positivo del estratificado sobre la germinación se manifestó a 
los 60 y 90 días de almacenamiento a 5 ºC, pero sólo a los 60 días a 25 ºC. El efecto 
promotor fue más marcado para el almacenamiento a 5 (35 % de aumento en el 
porcentaje de germinación) que a 25 ºC (17 %), al compararse las respuestas a los 60 
días de almacenamiento (Fig. 4.9 B y D). En 2 Want, el efecto inhibitorio del 
estratificado se manifestó rápidamente, a partir del momento de cosecha, y no hubo una 
diferencia notable entre temperaturas de almacenamiento en la magnitud relativa del 
efecto (Fig. 4.9 A y C).  
Ambas accesiones respondieron a la aplicación de paclobutrazol, lo que sugiere que 
la síntesis de novo de GAs habría sido reducida por el inhibidor, con la consecuente 
disminución observada en el porcentaje de germinación. Esta observación implicaría un 
requerimiento de síntesis de GAs para la germinación (Fig. 4.9). El efecto se expresó 
como un retraso en la salida de dormición, mayor en Chadmo que en 2-Want, y mayor 
para la conservación a 5 ºC  que aquella a 25 ºC. Así, para 2-Want almacenada a 5 ºC la 
salida de dormición se retrasó 30 días respecto de las semillas estratificadas en agua, y 
60 días respecto de las testigo, y se mantuvo por debajo del 80% de germinación hasta 
pasados los 5 meses de conservación (Fig. 4.9 A). El efecto mas acentuado se observó 
para Chadmo almacenada a 5 ºC, donde los porcentajes de germinación se mantuvieron 
muy bajos aún tras 6 meses de almacenamiento (Fig. 4.9 B); en el resto de las 
condiciones la germinación se había recuperado a los niveles del testigo para esa fecha. 
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Fig. 4.9: Efecto del estratificado en frío (10 días a 5 ºC) y del estratificado con agregado de inhibidor de 
síntesis de GAs en el medio de incubación (paclobutrazol 500 µM) sobre la germinación a 25 ºC de 
semillas de quínoa provenientes de la siembra 1 del año 2 (noviembre de 2006). A y C: cv. 2-Want, B y 
D: cv. Chadmo; A y B: semillas almacenadas a 5 ºC, C y D: semillas almacenadas a 25 ºC. Las barras 
indican ±1 error standard de la media. 
 
En especies anuales estivales y en condiciones naturales, es frecuente que las 
semillas que permanecen en el suelo con cierto nivel de humedad reduzcan su 
dormición tras experimentar en ese estado las temperaturas bajas del invierno, y así 
adquieren la capacidad de germinar con las temperaturas cálidas de la primavera 
(Benech-Arnold et al., 2000 b; Batlla et al., 2004; Batlla y Benech-Arnold, 2007). Dado 
que quínoa es una especie anual de ciclo estival, podría esperarse este tipo de 
comportamiento en accesiones que presentan dormición. Dentro del género 
Chenopodium, C. album es una especie maleza que presenta fluctuaciones estacionales 
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en su nivel de dormición, con un período de germinación en el campo que en zonas 
templadas comienza en primavera y se extiende al verano, como resultado de una 
disminución en su nivel de dormición provocado por las temperaturas invernales 
mientras las semillas permanecen enterradas en el suelo (Bouwmeester y Karssen, 
1993). Ante estas observaciones podría esperarse una respuesta positiva en la 
germinación de las semillas de quínoa tras el tratamiento de estratificado en frío. Esto 
sólo se observa en la accesión Chadmo, probablemente relacionado con su origen 
(Chiloé, Chile), en un ambiente más húmedo que el de 2-Want (Bolivia), donde 
posiblemente respondiera a una estratificación natural durante el invierno con suficiente 
humedad en el suelo. A su vez, las semillas respondieron al estratificado a partir de los  
60 días desde cosecha. De existir capacidad de respuesta a la estratificación en el 
período previo, el requerimiento no pudo ser satisfecho con los tratamientos aplicados y 
sólo ante una aparente disminución del mismo pudo observarse respuesta. Un período 
de almacenamiento en seco reduce el tiempo de estratificación requerido en aquenios de 
Rosa multibracteata para lograr altos porcentajes de germinación, respecto de aquenios 
recién cosechados (Zhou et al., 2009), mejora la respuesta al estratificado en frío en 
Phacelia secunda (Cavieres y Arroyo, 2000) y al estratificado cálido o frío seguido de 
remojado de las semillas en Asparagus acutifolius (Conversa y Elia, 2009). 
Análogamente, un período previo de estratificado cálido (> 15 ºC, semillas embebidas) 
mejora la respuesta en semillas de Empetrum hermaphroditum, Fraxinus angustifolia y 
Rosa soulieana y resulta necesario en Styrax japonicus para que las semillas puedan 
responder a un posterior estratificado en frío (Baskin et al., 2002; Tilki y Çiçek, 2005; 
Zhou et al., 2008; Roh y Bentz, 2002). En concordancia con estas observaciones, un 
período de 60 días de almacenamiento en seco (postmaduración) habría resultado en una 
reducción en el nivel de dormición de las semillas de quínoa (cv. Chadmo), necesaria 
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para obtener una respuesta al tratamiento de estratificado aplicado (10 días a 5 ºC). La 
accesión 2-Want, por otra parte, mostró una reducción de la germinación en respuesta al 
estratificado. Dentro del género Chenopodium se encuentran respuestas divergentes, de 
acuerdo con la bibliografía: mientras que en C. polyspermum el estratificado a 
temperaturas de entre 0 y 5 ºC estimula la germinación (Jacques, 1968), en C. album 
este mismo tratamiento a 4 ºC retrasa la salida de dormición (Karssen, 1970). Un 
comportamiento similar al de C. album se observó en C. quinoa cv. 2-Want en el 
presente trabajo, atribuible a un retraso en la salida de dormición como en aquélla, o a 
una entrada en dormición secundaria provocada por las bajas temperaturas, como ocurre 
en otras especies (Hazebroek y Metzger, 1990; Kitchen y Meyer, 1992; Banovetz y 
Scheiner, 1994). 
Un aumento en el contenido de GAs activas durante el estratificado se informó para 
Arabidopsis (Yamauchi et al., 2004; Penfield et al., 2005; Liu et al., 2005). En el 
presente trabajo, ambas accesiones respondieron al agregado de paclobutrazol en el 
medio de incubación durante el estratificado, lo que sugiere una participación de 
giberelinas sintetizadas de novo en la adquisición de la capacidad de germinación de las 
semillas. La inhibición de la síntesis de GAs parece tener un efecto sobre la 
germinación de las semillas más allá del tratamiento de estratificado, ya que los 
porcentajes de germinación alcanzados bajo este tratamiento se mantuvieron en general 
muy por debajo del alcanzado por semillas no tratadas. Un tratamiento de aplicación de 
paclobutrazol en semillas testigo durante su postmaduración permitiría confirmar esta 
suposición y evaluar posibles interacciones entre el efecto del estratificado y el 
paclobutrazol. Finalmente, la disminución de la respuesta podría ser consecuencia de 
una reducción en la sensibilidad al ABA (Fig. 4.6), una mayor sensibilidad a las GAs o 
ambos factores. A su vez, la inhibición de la síntesis de GAs por la presencia de 
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paclobutrazol en el medio de incubación no tuvo efecto inhibitorio en semillas testigo 
postmaduradas por seis meses a 25 ºC (datos no presentados). Esta observación sugiere 
que esa insensibilidad a la inhibición por paclobutrazol podría deberse a que el 
requerimiento de giberelinas en ese momento sería mucho menor, probablemente 
debido a que en esos momentos las semillas también presentarían una muy baja 
sensibilidad al ABA, y alcanzaría a ser satisfecho con el contenido endógeno presente 
en las semillas.  
En cuanto a la respuesta diferencial de las semillas de acuerdo a la temperatura de 
almacenamiento, la menor respuesta al estratificado observada en el almacenamiento a 
25 ºC para la accesión Chadmo parece responder a la mayor tasa de salida de dormición 
observada en esta condición respecto del almacenamiento a 5 ºC (Fig. 2.6), lo que hace 
que, en un momento dado, el nivel de dormición, y por lo tanto el requerimiento de 
estratificado, sea menor. Más notoria aún es la diferencia entre almacenamientos 
observada en la respuesta a la inhibición de síntesis de GAs, particularmente en la 
accesión Chadmo. La menor respuesta a la aplicación de paclobutrazol observada en 
semillas almacenadas a 25 ºC respondería a un menor requerimiento de síntesis de GAs, 
probablemente relacionado a la mayor tasa de pérdida de sensibilidad a ABA observada 
para esta temperatura de almacenamiento respecto de aquella observada para semillas 
almacenadas a 5 ºC (Fig. 4.6).   
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IV. Conclusiones 
 
• Las giberelinas sintetizadas durante el desarrollo de las semillas en la planta madre 
son indispensables para la germinación de las semillas de quínoa, tal como lo demuestra 
el efecto de su inhibición con paclobutrazol y su recuperación con GAs exógenas. Puede 
suponerse, a su vez, que el aumento en el contenido de ABA a cosecha asociado a la 
aplicación de paclobutrazol colabore en la profundización del nivel de dormición de las 
semillas tratadas. 
 
• Durante la postmaduración disminuye la sensibilidad de las semillas al ABA, 
asociado a la disminución en el nivel de dormición de las semillas. La tasa diferencial 
de pérdida de sensibilidad se correlaciona con las diferencias entre temperaturas de 
postmaduración en la salida de dormición, y también con las diferencias entre 
accesiones, ya que la accesión que presenta mayor nivel y persistencia de la dormición 
es también aquélla que muestra mayor grado y persistencia de la sensibilidad al ABA. 
Esto permite proponer como hipótesis que las diferencias en sensibilidad al ABA 
constituyen uno de los mecanismos clave a través del cual se expresan las diferencias 
entre temperaturas y accesiones en el nivel de dormición. 
 
• Se requiere de la síntesis de novo de giberelinas durante la incubación para la 
germinación, al menos en semillas estratificadas; este requerimiento se ve reducido con 
el tiempo, posiblemente asociado a la disminución de la sensibilidad de las semillas al 
ABA, lo que sugiere como hipótesis que las semillas requieren con el tiempo menor 
cantidad de giberelinas para contrarrestar el efecto inhibitorio del ABA hasta que 
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finalmente resulta suficiente con el contenido endógeno previamente sintetizado por las 
semillas durante su desarrollo.  
 
• La sensibilidad a las GAs no mostró un patrón de variación claro en el tiempo y no 
se detecta una relación directa con las diferencias en el nivel de dormición de las 
semillas.  
 
• El nivel y patrón de salida de dormición no tienen relación con el contenido 
endógeno de ABA a cosecha o durante la postmaduración. Las diferencias en el 
contenido medido de ABA entre accesiones son opuestas a su nivel de dormición, el 
contenido de ABA muestra escasa o nula variación en el tiempo de postmaduración y 
no explica las diferencias determinadas por la temperatura de almacenamiento en el 
nivel y patrón de salida de dormición de las semillas. 
 
De acuerdo con la magnitud del efecto de la inhibición de la síntesis de GAs en 
incubación a bajas temperaturas, la accesión Chadmo tendría un mayor requerimiento 
de síntesis que 2-Want, lo que es coherente con su mayor nivel de dormición y su mayor 
sensibilidad al ABA. A su vez, en semillas almacenadas a 5 ºC el requerimiento sería 
mayor que para aquéllas almacenadas a 25 ºC; esto también coincide con un nivel de 
dormición más sostenido en el almacenamiento a 5 ºC y una mayor sensibilidad al ABA 
para semillas almacenadas a esta temperatura. En función de estas observaciones, puede 
hipotetizarse que la respuesta al estratificado en Chadmo estaría asociada con un 
aumento en la síntesis de GAs debido a su mayor sensibilidad al ABA. Esto se reflejaría 
en la menor efectividad del paclobutrazol para bloquear la germinación con el tiempo en 
postmaduración, conforme la sensibilidad de las semillas al ABA disminuye. 
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De acuerdo con los datos de sensibilidad al ABA en semillas almacenadas a 5 ºC e 
incubadas a 10 ºC, se plantea como hipótesis que la combinación de bajas 
temperaturas en almacenamiento e incubación ponen en juego un mecanismo de 
mantenimiento de la dormición o bloqueo de la germinación, que no 
necesariamente se relaciona con la sensibilidad al ABA. Un cierto período bajo 
temperaturas relativamente altas parece ser necesario para superar ese bloqueo, tras el 
cual las semillas expresan sensibilidad al ABA y pierden gradualmente la dormición. 
Asumiendo la validez de esta hipótesis, puede esperarse que durante el estratificado de 
semillas que fueron almacenadas a 5 ºC actúe el mismo mecanismo. En este caso, el 
estímulo que provoca que las semillas superen ese bloqueo sería la temperatura de 
incubación posterior (25 ºC). Esto permitirá que, al menos en el caso de Chadmo, se 
haga evidente un efecto positivo del tratamiento de estratificado.  
El aumento observado en el porcentaje de germinación de 2-Want ante la aplicación 
de fluridone durante el desarrollo plantea la posibilidad de un efecto sobre la síntesis de 
ABA que no haya sido detectado en las mediciones realizadas en este trabajo. Se puede 
especular al respecto que el ABA sintetizado en esta etapa participaría en la imposición 
del nivel de dormición presente en las semillas a la cosecha. Ese nivel podría estar 
determinado por variaciones en la cantidad de ABA durante el desarrollo, promediando 
el cual normalmente se alcanza el pico máximo de contenido endógeno. Sin embargo, la 
accesión Chadmo no se vio afectada por la inhibición de la síntesis de ABA durante el 
desarrollo de sus semillas, a pesar de presentar un nivel de dormición mayor. 
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La figura 4.10 resume en forma esquemática los diversos aspectos de la regulación 
hormonal de la dormición en quínoa, la forma en que se interrelacionan y los factores 
que los modulan. Se presentan en el mismo esquema las hipótesis propuestas que surgen 
de los resultados obtenidos en el presente capítulo. 
 
 
 
 
 
 
 
  
 
 
 
 
 
 
 
Fig. 4.10: Representación esquemática de las relaciones encontradas o hipotéticas entre los diferentes 
aspectos hormonales del control de la dormición en semillas de quínoa y los factores que influyen en cada 
uno, de acuerdo con los datos generados en esta tesis. 
 
Las semillas de quínoa necesitan giberelinas para germinar, y ese requerimiento 
parece variar en función de la sensibilidad de las semillas al ABA, siendo necesarias 
concentraciones elevadas cuando las semillas presentan altos niveles de sensibilidad al 
ABA (como ocurre con la respuesta de 2-Want a 1000 µM de GA3 en madurez 
fisiológica y cosecha). Semillas de la accesión 2-Want en las que se inhibió la síntesis 
de ABA durante su desarrollo mostraron un aumento en su capacidad de germinación. 
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Esto sugiere la participación del ABA durante esta etapa en la determinación del nivel 
de dormición de las semillas a cosecha y en el requerimiento de giberelinas para 
germinar, aunque estas diferencias en el contenido de ABA no pudieron ser detectadas 
debido al momento en el que se realizó la determinación. A su vez, la hipótesis 
planteada previamente respecto de la interferencia de la cubierta seminal a la liberación 
de ABA (Capítulo 3, sección III.B.2) sugiere también una participación del nivel 
preexistente de ABA en la determinación del nivel de dormición, aunque debería 
descartarse la síntesis de novo de ABA durante la incubación. Con la postmaduración el 
contenido de ABA en las semillas no varía, pero la sensibilidad al ABA disminuye, y 
los niveles endógenos de giberelinas en las semillas probablemente resultan suficientes 
para superarla, lo que explica que sólo se vea una respuesta débil a la aplicación de 
GA3. Por lo tanto, el requerimiento de GAs para la germinación estará condicionado por 
la sensibilidad al ABA. 
 La respuesta de las semillas a la inhibición de la síntesis de giberelinas en 
desarrollo, con una ausencia de germinación sostenida durante los seis meses de 
evaluación (Fig. 4.2), puede ser interpretada desde dos puntos de vista:  
1) Si se considera que las GAs son requeridas para la germinación y no afectan el nivel 
de dormición (Karssen y Lacka, 1986, citado en Karssen et al., 1989), la falta de GAs 
preexistentes no permitiría que las semillas germinen a menos que se les aporten GAs 
exógenas, como sucede en 2-Want. En Chadmo el GA3 aplicado no logra equiparar el 
efecto de las giberelinas sintetizadas en desarrollo (Fig. 4.3).  
2) Puede también considerarse que la inhibición de síntesis de GAs genera un 
desbalance hormonal que afecta el nivel de dormición establecido durante el desarrollo 
(Steinbach et al., 1997; Benech-Arnold et al., 1999; White et al., 2000). El efecto sobre 
el contenido de ABA a cosecha (Fig. 4.1) y, de comprobarse, una influencia sobre la 
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sensibilidad de las semillas al ABA apoyarían esta posibilidad. Es esperable que un 
aumento en el contenido o en la sensibilidad al ABA tenga efectos más drásticos sobre 
la dormición en Chadmo, ya que en semillas testigo presentó un nivel de sensibilidad al 
ABA considerablemente mayor al de 2-Want (Fig. 4.6). Esta observación explicaría la 
menor respuesta de la accesión Chadmo a la aplicación de GA3. 
 
En este capítulo se evaluó la importancia de las hormonas (GAs y ABA), 
sintetizadas durante el desarrollo de las semillas en el nivel de dormición que presentan 
al momento de cosecha y durante su almacenamiento posterior; se determinó la 
sensibilidad de las semillas a diversas concentraciones de ABA y GAs, su variación en 
el tiempo, y la influencia de las condiciones de almacenamiento e incubación en 
postcosecha sobre la respuesta a ambas hormonas; se cuantificó el ABA endógeno en 
las semillas a cosecha y durante el almacenamiento y se evaluó su relación con el nivel 
de dormición. Finalmente, se analizó el efecto del estratificado sobre la germinación y 
la síntesis de giberelinas durante el estratificado y la incubación posterior. Además, se 
presentan diversas hipótesis que surgen de los datos generados en este capítulo.  
Se propone a futuro determinar los niveles endógenos de GAs, la sensibilidad a las 
GAs en presencia de ABA y sus variaciones en el tiempo. Se sugiere también 
comprobar la capacidad de síntesis de novo de ABA y GAs en las semillas. En semillas 
en que se inhibió la síntesis de ABA durante el desarrollo se plantea analizar las 
fluctuaciones en los niveles endógenos de ABA durante la etapa de desarrollo-
maduración y la capacidad de síntesis de novo de ABA en incubación. A su vez, se 
propone observar el efecto de la inhibición de la síntesis de GAs durante el desarrollo 
sobre la sensibilidad de las semillas al ABA. Estas cuestiones podrán ser evaluadas en el 
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marco de futuras investigaciones orientadas hacia una mayor comprensión del control 
hormonal de la dormición en semillas de quínoa. 
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El riesgo de brotado pre-cosecha es una de las dificultades que limitan las 
posibilidades de cultivo comercial de quínoa en la región de la Pampa Húmeda 
Argentina (Bertero et al., 2000, 2001). Como solución, la presencia de dormición en las 
semillas durante el período de desarrollo-maduración en la planta madre es una 
característica que aumenta la tolerancia al brotado cuando las condiciones del ambiente 
son predisponentes. Para minimizar el riesgo de ocurrencia de este problema, el 
mejoramiento de la especie para su adaptación a esta región debería apuntar a la 
obtención de materiales que presenten: a) alta dormición en las semillas durante su 
maduración, b) suficiente estabilidad del nivel de dormición ante variaciones en el 
ambiente materno, y c) salida de dormición a tiempo para la siguiente campaña. Estos 
aspectos fueron evaluados en esta tesis en dos accesiones de quínoa que presentan 
dormición: 2-Want y Chadmo, con resultados promisorios que las ubican como 
candidatas a ser utilizadas en el mejoramiento de la especie con la finalidad de aumentar 
su tolerancia al brotado pre-cosecha. A su vez se aportan elementos fundamentales para 
la comprensión del funcionamiento y regulación de la dormición en esta especie desde 
un punto de vista ecofisiológico. La aproximación metodológica utilizada en este 
trabajo brinda una visión amplia mediante la combinación de ambientes maternos y de 
almacenamiento que generan una gama de situaciones diversas en las que se evaluaron 
tanto el comportamiento germinativo de las semillas como las posibles instancias de 
regulación actuantes en los distintos contextos.  
 
El nivel de dormición de un lote de semillas está determinado en principio por el 
genotipo. Ese nivel de dormición se encuentra, a su vez, modulado por las condiciones 
ambientales a las que están expuestas las semillas tanto durante su etapa de desarrollo-
maduración como en postcosecha, a través de su influencia sobre las diversas 
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características de las semillas de acuerdo a los mecanismos involucrados en el control 
de la dormición. En términos generales, temperaturas mayores, fotoperíodos de menor 
duración y condiciones de sequía durante la etapa de desarrollo-maduración en la planta 
madre se asocian con una menor dormición en las semillas (Fenner, 1991; Benech-
Arnold, 2004). Durante el almacenamiento en postcosecha, las condiciones de humedad 
y temperatura regulan la salida de dormición: en condiciones de bajo contenido de 
humedad temperaturas elevadas frecuentemente aceleran la salida de dormición, esto 
ocurre en Chenopodium album (Karssen, 1970) y es muy frecuente en semillas de 
especies anuales invernales,  mientras que las bajas temperaturas lo hacen en semillas 
embebidas (estratificado) para especies anuales estivales (Hilhorst, 1995; Allen et al., 
2007). Las condiciones experimentadas por las semillas modifican su nivel de 
dormición a través de los diversos mecanismos que la regulan. Así, el ambiente puede 
estar afectando una característica física determinada, como la permeabilidad, espesor o 
composición de las cubiertas seminales, o el equilibrio de síntesis/catabolismo o 
sensibilidad de los tejidos seminales a las hormonas. En el caso de la regulación a través 
de características físicas o estructurales, diferencias en color, contenido de compuestos 
fenólicos, espesor o dureza de las cubiertas frecuentemente se asocian con el nivel de 
dormición de las semillas (Karssen, 1970; Dorne, 1981; Argel y Humphreys, 1983; 
Hilhorst, 1995; Debeaujon et al., 2000; Torada y Amano, 2002). Con respecto al control 
hormonal, un modelo ampliamente aceptado indica que el balance entre los contenidos 
de las hormonas ABA y GAs, con efectos antagónicos sobre la dormición, sería el que 
regula el nivel de dormición de las semillas (Steinbach et al., 1997; Benech-Arnold et 
al., 1999; White et al., 2000; White y Rivin, 2000; Debeaujon y Koornneef, 2000; 
Lefebvre et al., 2006; Feurtado y Kermode, 2007). También participan de la regulación 
el grado de sensibilidad de los tejidos seminales a estas hormonas (Hilhorst et al., 1986; 
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Karssen et al., 1989; Steinbach et al., 1995; Benech-Arnold et al., 1999) y en algunos 
casos interacciones directas entre las vías de síntesis, catabolismo y señalización de 
ambas hormonas (Toyomasu et al., 1994; Wang et al., 1998; White y Rivin, 2000; 
Ogawa et al., 2003; Seo et al., 2009), aumentando la complejidad del mecanismo de 
regulación. Estos y otros mecanismos pueden estar combinados y relacionados entre sí 
en el sistema general de imposición y control de la dormición en semillas de una especie 
particular. 
 
Las accesiones de quínoa estudiadas presentan dormición en sus semillas durante el 
período de desarrollo-maduración, característica que les confiere tolerancia al brotado 
pre-cosecha.  El nivel de dormición fue superior en Chadmo en todas las situaciones 
evaluadas (ambos años de cultivo y todas las fechas de siembra), permitiendo inferir un 
alto grado de tolerancia al brotado ante diversas condiciones ambientales en la zona 
pampeana. 2-Want mostró un nivel de dormición menor, resultando en ciertas 
situaciones potencialmente susceptible al brotado pre-cosecha, ante temperaturas 
relativamente altas (25 °C). 
Los niveles y patrones de salida de dormición se vieron afectados por las 
condiciones ambientales experimentadas durante la fase de desarrollo-maduración de 
las semillas en la planta madre (Fig. 2.5 y 2.7). La temperatura y el fotoperíodo medios 
durante esta etapa mostraron una asociación significativa con la dinámica de salida de 
dormición de las semillas de ambas accesiones (Fig. 2.9), por lo que se considera que 
estos factores participarían en la modulación del nivel de dormición por el ambiente, 
aunque otros factores también podrían estar involucrados. La asociación con la 
temperatura (mayor dormición a mayor temperatura) resultó para quínoa opuesta al 
patrón general de respuesta, aunque coincide en su comportamiento con girasol 
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(Fonseca y Sánchez, 2000; Bodrone et al., 2010). Este efecto no pudo ser evaluado 
adecuadamente en condiciones controladas. La influencia del fotoperíodo (mayor 
dormición bajo días más largos) se corroboró en condiciones controladas (Fig. 2.11) y 
coincide con el patrón general y la información disponible para otras especies del 
género Chenopodium. En C. album y C. polyspermum este efecto parece estar mediado 
por una variación en el espesor de las cubiertas seminales (Jaques, 1968; Karssen, 1970; 
Pourrat y Jaques, 1795). En esta tesis se encontró una relación similar en semillas de la 
accesión 2-Want que presentaron niveles de dormición menores en fechas de siembra 
tardías, asociado a fotoperíodos y temperaturas menores y cubiertas seminales más 
delgadas (Fig. 3.3). Esta observación permite presumir que un mecanismo semejante al 
comentado para C. album y C. polyspermum podría estar actuando en el caso de  C. 
quinoa, aunque deberá corroborarse en otras accesiones. En Chadmo, la tendencia 
observada no permitió asociar consistentemente el nivel de dormición con una variación 
en el espesor de las cubiertas. Por otra parte, comparaciones del espesor de cubiertas en 
2-Want con los valores informados en otros trabajos (Prego et al., 1998; Bruno, 2005, 
2006; López Fernández, 2008) indican una importante variación del espesor de 
cubiertas entre distintos cultivares o accesiones de quínoa. Esta observación sugiere que 
una asociación entre espesor de cubiertas y dormición podría encontrarse a nivel de 
diferencias entre cultivares. La responsabilidad de las cubiertas en el mantenimiento de 
la dormición en semillas de quínoa se confirmó claramente en esta tesis mediante el 
tratamiento de perforado, cuya influencia sobre la capacidad de germinación de las 
semillas fue notoria. La respuesta al perforado disminuye fuertemente con el retraso en 
la fecha de siembra, lo que permite suponer que la dormición impuesta por cubiertas se 
vería reducida, al menos parcialmente, en respuesta al ambiente materno. La menor 
dormición por cubiertas se asocia con un menor espesor en la accesión 2-Want. 
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La falta de respuesta al perforado en siembras tardías, que se considera que 
remueve la mayor parte de la dormición impuesta por cubiertas, puso a su vez de 
manifiesto un componente de la dormición del que las cubiertas seminales no serían 
responsables, indicando la presencia de dormición embrionaria en semillas de 
quínoa. Este tipo de dormición no había sido informado previamente para el género 
Chenopodium, salvo una sugerencia hecha por Williams (1963), para C. album. Esta 
dormición propia del embrión toma importancia relativa en fechas de siembra tardías 
donde la imposición por cubiertas se ve disminuida, aunque también difiere en términos 
absolutos entre siembras, dado que es menor en semillas provenientes de las siembras 
tempranas de primavera (Fig. 3.1). Esta variación de la dormición embrionaria en 
sentido opuesto a la impuesta por cubiertas no alcanza, sin embargo, a equilibrar la 
tendencia observada en términos de dormición general (embrionaria + cubiertas). 
Asociada al efecto de cubiertas y como resultante de ambas, la dormición tiende a 
reducirse en semillas procedentes de las siembras tardías de verano, cuya etapa de 
desarrollo-maduración transcurrió durante el otoño-invierno con temperaturas bajas y 
fotoperíodos cortos. Una dormición resultante de la coexistencia de estas dos 
componentes la presentan también los aquenios de girasol (Gay et al., 1991). La 
dormición en girasol coincide con quínoa en que se profundiza en respuesta a 
temperaturas altas experimentadas durante el desarrollo (Fonseca y Sánchez, 2000) y 
este efecto parece estar mediado por las cubiertas, mientras que la dormición 
embrionaria varía en sentido opuesto ante iguales condiciones (Bodrone et al., 2010) 
(ver Capítulo 3). 
El perforado de las cubiertas seminales liberó al medio de incubación una cantidad 
de ABA mayor que semillas intactas, como se observó en semillas provenientes de la 
primer siembra del segundo año de cultivo (Fig. 3.5). Esto sugiere que un mecanismo 
Capítulo 5 – Discusión y conclusiones generales. 
 
159 
probable de mantenimiento de la dormición implicaría la acción de las cubiertas como 
barrera a la difusión de ABA desde el interior de las semillas, como se informó para 
otras especies (Wang et al., 1995; Bianco et al., 1997; Ren y Kermode, 1999; Feurtado 
et al., 2008). Las diferencias podrían también asociarse a la capacidad de sintetizar 
ABA durante la incubación (Grappin et al., 2000; Jacobsen et al., 2002; Ali-Rachedi et 
al., 2004; Gubler et al., 2005), por lo que deberá evaluarse esta posibilidad. La accesión 
Chadmo liberó al medio de incubación una menor cantidad de ABA respecto a 2-Want 
en ambas situaciones (enteras y perforadas; Fig. 3.5), lo que concuerda con su menor 
contenido (Fig. 4.8). Por otra parte, de acuerdo con la hipótesis planteada en el capítulo 
3, Chadmo podría estar reteniendo una mayor proporción de su contenido respecto a 2-
Want. Esto sugiere que la diferencia en el nivel de dormición entre accesiones podría 
asociarse al contenido de ABA remanente en las semillas tras algunas horas de 
incubación (Visser et al., 1996).  
Considerando que las semillas con cubiertas intactas también liberaron ABA al 
medio (Fig. 3.5), se plantea como hipótesis que una reducción en el espesor de cubiertas 
en respuesta al ambiente materno (al menos como fue observado en 2-Want), permitiría 
la salida de una mayor cantidad de ABA y esto explicaría que las semillas presenten en 
consecuencia un menor nivel de dormición. En el capítulo 4 de esta tesis se destacó la 
sensibilidad de las semillas de quínoa al ABA y su asociación con el proceso de salida 
de dormición, y se la propuso como uno de los mecanismos clave de control del nivel de 
dormición, reflejando las diferencias entre accesiones y aquéllas provocadas por las 
temperaturas de conservación en la dinámica de salida de dormición. Tomando en 
cuenta ambas hipótesis, el papel de las cubiertas seminales sería entonces el de 
mantener en el interior de las semillas una concentración dada de ABA, regulada por su 
espesor, este último determinado por las condiciones ambientales durante el desarrollo. 
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A ese nivel de ABA alcanzado en madurez se agregarían las variaciones en la 
sensibilidad de los tejidos seminales al mismo, que regulan la salida de dormición 
durante la postmaduración.  
Como se mostró en el capítulo 4, la disminución en la sensibilidad de las semillas al 
ABA con el tiempo durante la postmaduración condiciona también el requerimiento de 
giberelinas, que serían sintetizadas durante la incubación, disminuyendo el 
requerimiento de síntesis de novo de GAs a medida que diminuye la sensibilidad al 
ABA durante el almacenamiento. El contenido de GAs preexistentes, sintetizadas 
durante el desarrollo de las semillas, alcanzaría a contrarrestar la acción del ABA una 
vez que la sensibilidad se ha reducido lo suficiente (luego de un tiempo prolongado de 
almacenamiento). Este modelo coincide con la información previa sobre modulación de 
la salida de dormición a través de la variación en la sensibilidad al ABA (Hilhorst et al., 
1986; Karssen et al., 1989; Steinbach et al., 1995; Benech-Arnold et al., 1999) y el 
requerimiento de GAs para la germinación (Karssen et al., 1989; Groot y Karssen, 
1992; Jacobsen et al., 2002; Ali-Rachedi et al., 2004). A su vez, resulta coherente con la 
acción antagónica entre ABA y GAs ampliamente documentada (Karssen et al., 1983; 
Bewley y Black, 1994; Hilhorst, 1995;  Steinbach et al., 1997; Koornneef et al., 2002; 
Kermode, 2005; Feurtado y Kermode, 2007). 
La inhibición de la síntesis de giberelinas durante el desarrollo impediría la 
germinación directamente, porque el requerimiento de GAs para germinar no sería 
satisfecho, o a través de la generación de un desbalance en la proporción de ABA/GAs 
en las semillas, a menos que se aportasen GAs exógenas al medio de incubación. Esta 
falta de síntesis durante el desarrollo parece afectar también la capacidad de sintetizar 
GAs de novo durante la incubación, o ésta, si ocurre, no sería suficiente para permitir la 
germinación de estas semillas (Fig. 4.2). A su vez, en esta condición el nivel de ABA 
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endógeno aumenta (Fig. 4.1), lo que sugiere una participación de las GAs en la 
determinación del nivel de dormición también a través de la modulación del contenido 
de ABA, como se informó en otras especies (Toyomasu et al., 1994; Wang et al., 1998; 
Seo et al., 2008). Esta observación concuerda con el modelo de balance hormonal, 
propuesto como regulador del nivel de dormición en numerosas especies (Feurtado y 
Kermode, 2007; Steinbach et al., 1997; Debeaujon y Koornneef, 2000; Benech-Arnold 
et al., 1999; White et al., 2000; White y Rivin, 2000; Lefebvre et al., 2006). No se 
evaluó la posibilidad que la inhibición de la síntesis de giberelinas afecte además la 
sensibilidad al ABA, lo que podría asociarse a la poca respuesta a GAs exógenas en 
Chadmo (Fig. 4.3), que presenta mayor sensibilidad al ABA que 2-Want en semillas 
testigo. 
Una particularidad surge de la respuesta al ABA ante diferentes combinaciones de 
temperaturas de postmaduración y de incubación (Fig. 4.6 y 4.7), que ha llevado a 
plantear como hipótesis que un mecanismo particular de mantenimiento de la 
dormición o bloqueo a la germinación entra en juego cuando semillas que fueron 
almacenadas a bajas temperaturas son incubadas también a bajas temperaturas 
(Fig. 4.7 A y B). En relación a ésto, las semillas deberían exponerse a un período de 
temperaturas relativamente elevadas para superar ese bloqueo. 
A los fines productivos, es deseable que esta pérdida de sensibilidad al ABA ocurra 
con la velocidad suficiente para permitir la siembra oportuna en la siguiente campaña 
sin requerir de tratamientos previos de ruptura de la dormición. Considerando los 
diferentes escenarios ambientales a los que se expusieron las semillas mediante la 
combinación de ambientes de desarrollo-maduración, temperaturas de almacenamiento 
y de incubación, ambas accesiones cumplen en términos generales con este requisito. 
Cabe mencionar que, debido al alto nivel de dormición presente en semillas 
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provenientes de la segunda campaña, un proceso de salida de dormición particularmente 
lento se advierte ante la combinación de bajas temperaturas de almacenamiento-
incubación (5 ºC – 10 ºC), y el ambiente de desarrollo-maduración que favorece la 
expresión de la dormición (siembra temprana). Esta situación alerta acerca de la 
importancia de la variación interanual en los niveles de dormición que presentarán las 
semillas. Sin embargo, la salida oportuna de dormición puede ser asegurada 
almacenando las semillas a temperaturas relativamente altas, sin comprometer la 
viabilidad de las semillas (al menos en términos del tiempo transcurrido entre dos 
campañas consecutivas), y/o sembrando en épocas en que las temperaturas de suelo no 
sean muy bajas. Por lo tanto, en términos del manejo agronómico de este cultivo con el 
objetivo de minimizar el riesgo de brotado pre-cosecha sin comprometer la siguiente 
campaña, en sitios semejantes a aquel en que se condujeron los ensayos se espera que 
una siembra temprana de primavera permita asegurar un nivel de dormición más 
profundo y duradero a fin de aumentar la tolerancia de las semillas al brotado en planta, 
y un almacenamiento posterior a temperaturas relativamente elevadas (25 ºC) asegure 
una salida de dormición oportuna para la próxima siembra.  
La tolerancia a condiciones que predisponen al brotado puede ser evaluada desde 
diversos aspectos, teniendo en cuenta la calidad del grano para usos industriales o desde 
el punto de vista de su viabilidad actual y potencial en el caso de semillas que deberán 
dar origen a un nuevo cultivo. La primer medida de evaluación de esa tolerancia es la 
ausencia de brotado visible en las panojas en cultivo; en este sentido cabe señalar que en 
las diversas condiciones ambientales experimentadas en las distintas épocas de cultivo 
ensayadas durante los dos años de experimentación a campo no se observaron eventos 
de brotado pre-cosecha. Las condiciones del ambiente durante la etapa de llenado-
maduración de granos en los distintos cultivos conducidos en esta tesis variaron en 
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temperatura media diaria entre los 2 y 30 ºC, y se registraron eventos de lluvia de hasta 
5 días continuos. Los datos climáticos muestran diversas situaciones en que dos o tres 
días seguidos de lluvia coinciden con temperaturas superiores a 20 ºC durante el período 
de llenado de granos (ver Anexo al capítulo 2); estas condiciones se consideran 
predisponentes al brotado pre-cosecha. En cuanto a la viabilidad potencial de las 
semillas, evaluaciones preliminares indican que semillas que experimentaron 
condiciones predisponentes al brotado durante su maduración toleraron condiciones 
adversas de conservación, esto es, almacenamiento con un contenido de humedad en las 
semillas relativamente alto (13%) y temperaturas altas (35 ºC), manteniendo porcentajes 
de viabilidad superiores al 88% en el caso de 2-Want y por sobre el 95% para Chadmo, 
durante 3 meses y medio de almacenamiento (datos no presentados). Además, en 
trabajos recientes se evaluó la longevidad en semillas de quínoa de nueve cultivares, 
incluyendo procedencias del centro de Chile y del altiplano chileno-boliviano. Las 
accesiones utilizadas en esta tesis, y en especial Chadmo, resultaron altamente 
tolerantes a condiciones adversas de almacenamiento, manteniendo alta viabilidad por 
más tiempo respecto a otros cultivares (López Fernández, 2008; Castellión, 2008).   
Finalmente, si bien se prevé para la accesión Chadmo un buen comportamiento en 
relación con el problema del brotado pre-cosecha, cabe aclarar que las características 
del grano (pequeño y de color oscuro) no responden a las buscadas en el mercado. Por 
ello, no se recomienda su uso directo como cultivo sino que se sugiere su inclusión en 
programas de mejoramiento orientados a la adaptación de la especie en regiones donde 
el riesgo de brotado pre-cosecha representa un problema. 
 
La figura 5.1 sintetiza las principales instancias de control de la dormición en 
semillas de quínoa surgidas de esta tesis. Se presentan los diversos aspectos 
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(ambientales, estructurales y hormonales) que participan en su determinación y 
regulación, y las conexiones entre ellos que surgen del análisis de los resultados de esta 
tesis y las nuevas hipótesis planteadas. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Fig. 5.1: Modelo conceptual esquemático del control de la dormición en semillas de quínoa, incluyendo 
las relaciones encontradas o hipotéticas entre los diferentes aspectos de su regulación, de acuerdo con los 
datos generados en esta tesis. Líneas punteadas indican regulación, líneas continuas indican efectos 
directos. 
 
De este trabajo surgen nuevas preguntas acerca de la regulación de la dormición en 
quínoa y nuevas hipótesis planteadas a partir de los resultados obtenidos, entre otras: 
¿Cuál es el mecanismo que controla las variaciones en el nivel de dormición 
embrionaria en respuesta al ambiente materno? ¿Qué tipo de bloqueo a la salida de 
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dormición es el que entra en juego ante combinaciones de temperaturas bajas de 
almacenamiento-incubación? ¿Existe variación entre fechas de siembra en la cantidad 
de ABA liberada al medio por las semillas en incubación que pueda asociarse a 
variaciones en el espesor de las cubiertas? ¿La inhibición de síntesis de GAs en 
desarrollo afecta la capacidad de síntesis de novo o la sensibilidad a hormonas? ¿Cómo 
se comportan las semillas ante condiciones altamente predisponentes al brotado pre-
cosecha? ¿Cuál será la viabilidad potencial de semillas que experimentaron condiciones 
que inducen al brotado en planta? Estas cuestiones podrán ser evaluadas en 
investigaciones futuras. 
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ANEXO AL CAPÍTULO 2 
 
I. Efecto de la fecha de siembra en el porcentaje final de germinación en 
diferentes momentos durante el desarrollo de las semillas provenientes del 
primer año de experimentación. 
 
 
 
 
 
 
 
 
Fig. A-2.1: Efecto de la fecha de siembra sobre la dormición durante la etapa de 
desarrollo-maduración de semillas de quínoa de la accesión 2-Want incubadas a 25 ºC 
en función de los días desde floración (DDF). Detalle del porcentaje final de 
germinación en el momento de madurez fisiológica (MF), un momento previo y uno 
posterior. Las barras indican ±1 error standard de la media. Letras diferentes indican 
diferencias significativas (InfoStat versión libre 2009. Grupo InfoStat, FCA, 
Universidad Nacional de Córdoba, Argentina). 
 
 
II. Ajuste de las curvas de germinación del experimento a campo a la ecuación de 
Gómpertz y estimación del tiempo al 50% de germinación (T50). 
 
Se utilizó para el ajuste de las curvas el software GraphPad Prism 4 (Prism 4 for 
Windows 2003, GraphPad Software, Inc.) 
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Ecuación de Gómpertz:  
 Y= c*exp(-exp(-b*(X-m))) 
 
Parámetros de la ecuación: 
 c: asíntota superior 
 m: tiempo de máximo crecimiento 
 b: tasa de crecimiento 
 
Cálculo de X50 (T50) a partir de la ecuación: 
 X50 = m-((LN(-LN(50/c)))/b) 
 
 
Tabla A-2.1: Datos del ajuste y estimación de T50 en DDC en cada situación, para la 
regresión de la Fig. 2.9 
Cv – año – siembra – 
almacenamiento 
 
R2 
T50 
estimado 
2-Want – 1 – 1 – 5 ºC 0,9949 37,63 
2-Want – 1 – 1 – 25 ºC 0,9957 38,60 
2-Want – 1 – 2 – 5 ºC 0,9562 27,68 
2-Want – 1 – 2 – 25 ºC 0,9929 18,49 
2-Want – 1 – 3 – 5 ºC 0,9915 6,86 
2-Want – 1 – 3 – 25 ºC 0,9922 3,81 
2-Want – 2 – 1 – 25 ºC 0,9955 76,30 
2-Want – 2 – 2 – 25 ºC 0,9838 30,64 
Chadmo – 1 – 1 – 5 ºC 0,9953 84,94 
Chadmo – 1 – 1 – 25 ºC 0,9981 46,76 
Chadmo – 1 – 2 – 5 ºC 0,9802 66,69 
Chadmo – 1 – 2 – 25 ºC 0,9898 34,09 
Chadmo – 2 – 1 – 25 ºC 0,9905 77,82 
Chadmo – 2 – 2 – 5 ºC 0,9976 21,50 
Chadmo – 2 – 2 – 25 ºC 0,9991 6,23 
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Tabla A-2.2: Datos del ajuste y estimación de T50 en DDF en cada situación, para la 
correlación de la Fig. 2.10 
Cv – año – siembra – 
almacenamiento - incubación 
 
R2 
T50 
estimado 
2W 1.1 - Alm5 Inc25 0.9705 44,29 
2W 1.1 - Alm5 Inc10 0.9949 104,62 
2W 1.1 - Alm5 Inc5 0.9374 144,16 
2W 1.1 - Alm25 Inc25 0.9695 44,29 
2W 1.1 - Alm25 Inc10 0.9957 105,60 
2W 1.1 - Alm25 Inc5 0.9953 128,23 
2W 1.2 - Alm5 Inc25 0.9744 41,60 
2W 1.2 - Alm5 Inc10 0.9697 98,69 
2W 1.2 - Alm5 Inc5 0.9878 135,46 
2W 1.2 - Alm25 Inc25 0.9733 41,63 
2W 1.2 - Alm25 Inc10 0.9955 89,49 
2W 1.2 - Alm25 Inc5 0.9965 102,00 
2W 2.1 - Alm25 Inc25 0.9839 75,42 
2W 2.1 - Alm25 Inc10 0.9954 136,26 
2W 2.2 - Alm25 Inc25 0.9828 61,78 
2W 2.2 - Alm25 Inc10 0.9788 90,53 
CH 1.1 - Alm5 Inc25 0.9941 87,13 
CH 1.1 - Alm5 Inc10 0.9821 126,79 
CH 1.1 - Alm5 Inc5 0.9957 187,47 
CH 1.1 - Alm25 Inc25 0.9944 87,17 
CH 1.1 - Alm25 Inc10 0.9980 110,69 
CH 1.1 - Alm25 Inc5 0.9754 148,45 
CH 1.2 - Alm5 Inc25 0.9870 77,72 
CH 1.2 - Alm5 Inc10 0.9802 136,67 
CH 1.2 - Alm5 Inc5 0.9886 174,01 
CH 1.2 - Alm25 Inc25 0.9958 77,93 
CH 1.2 - Alm25 Inc10 0.9898 104,09 
CH 1.2 - Alm25 Inc5 0.9945 121,88 
CH 2.1 - Alm25 Inc25 0.9982 109,49 
CH 2.1 - Alm25 Inc10 0.9976 133,01 
CH 2.2 - Alm25 Inc25 0.9991 64,43 
CH2.2 - Alm25 Inc10 0.9991 64,34 
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III. Análisis estadístico de los datos del Experimento en condiciones controladas de 
cultivo (Temperatura y Fotoperíodo) 
 
Software utilizado:  
InfoStat (InfoStat versión libre 2009. Grupo InfoStat, FCA, Universidad Nacional de 
Córdoba, Argentina), asistido por R (R version 2.9.0 Copyright 2009. The R Foundation 
for Statistical Computing). 
 
Tipo de análisis:  
Modelos mixtos para Medidas Repetidas en el tiempo 
Pruebas de Hipótesis marginales - Correlación Autorregresiva de orden 1 (corAR1) 
Criterio de Agrupamiento: TIEMP.ALM (Tiempo de Almacenamiento) 
 
Especificación del modelo en R:  
modeloPG_01_REML<-gls(PG~1+CV+TEMP.ALM+TIEMP.ALM 
+TEMP.INC+TRAT. TEMP+TRAT.FP+TEMP.ALM:TIEMP.ALM 
,correlation=corAR1(form=~1|TIEMP.ALM) 
,method="REML" 
,na.action=na.omit 
,data=R.data01) 
 
Resultados para el modelo: modeloPG_01_REML 
Variable dependiente: PG 
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Medidas de ajuste del modelo: 
N     AIC     BIC   logLik  Sigma 
216 1740,9 1780,83 -858,45 19,38 
AIC y BIC menores implica mejor 
 
Pruebas de hipótesis marginales (SC tipo III): 
                   numDF F-value p-value 
(Intercept)        1 517,29 <0,0001 
CV                 1 22,22 <0,0001 
TEMP.ALM           1 21,92 <0,0001 
TIEMP.ALM          2 53,69 <0,0001 
TEMP.INC           1 122,84 <0,0001 
TRAT.TEMP          1 1,55 0,215 
TRAT.FP            1 17,19 <0,0001 
TEMP.ALM:TIEMP.ALM 2 12,5 <0,0001 
 
 
Estructura de correlación: 
Modelo de correlación: AR(1) 
Formula: ~ 1 | TIEMP.ALM 
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Parámetros del modelo:  
Parámetro Estim 
Phi 0,65 
 
 
Histograma de Frecuencias para los residuales del modelo: 
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IV. Datos climáticos: Temperatura media diaria, precipitaciones y fotoperíodo 
durante el período de desarrollo-maduración de las semillas para cada fecha de 
siembra. 
 
Fuente: Instituto de Clima y Agua (Agrometeorologia) 
CIRN - CNIA-INTA. Localidad: Castelar. 
 
 
Tabla A-2.3: Datos de temperatura media  y precipitación diarias durante el período de 
desarrollo-maduración de las semillas para la siembra 1 del año 1 (siembra del 2 de 
noviembre de 2005). Se resaltan los eventos de dos o más días continuos de lluvias y su 
coincidencia con temperaturas mayores a 20 ºC, condiciones consideradas 
predisponentes a la ocurrencia de brotado pre-cosecha. 
TEMPERATURA 
MEDIA DIARIA DEL 
AIRE 
PRECIPITACIÓN 
DIARIA FECHA 
  ºC mm 
PERÍODO DE 
DESARROLLO-
MADURACIÓN DE 
GRANOS 
01/01/2006 26,5 0 FLORACIÓN 
02/01/2006 28,1 0   
03/01/2006 23,7 0   
04/01/2006 21,1 0   
05/01/2006 25,2 0   
06/01/2006 30,6 14 
07/01/2006 29,0 49 
08/01/2006 22,8 8 
09/01/2006 30,0 8,5 
10/01/2006 26,1 4 
11/01/2006 19,9 11,5 
12/01/2006 21,4 36 
13/01/2006 20,5 3,5 
14/01/2006 23,0 31 
15/01/2006 21,3 47,5 
10 días con Pp;  
4 días con Pp y  
Tº >20ºC;  
2 días con Pp y  
Tº >25ºC 
16/01/2006 18,3 0   
17/01/2006 16,4 0   
18/01/2006 19,6 0 INICIO LLENADO 
19/01/2006 24,0 0   
20/01/2006 29,4 0   
21/01/2006 22,7 0   
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TEMPERATURA 
MEDIA DIARIA DEL 
AIRE 
PRECIPITACIÓN 
DIARIA FECHA 
  ºC mm 
PERÍODO DE 
DESARROLLO-
MADURACIÓN DE 
GRANOS 
22/01/2006 20,9 0   
23/01/2006 24,6 0   
24/01/2006 25,5 54   
25/01/2006 24,3 0   
26/01/2006 23,4 0   
27/01/2006 25,1 0   
28/01/2006 28,0 0   
29/01/2006 29,7 1,5 
30/01/2006 23,1 0,5 
2 días con Pp          
y Tº >20ºC 
31/01/2006 20,5 0   
01/02/2006 21,3 5,6   
02/02/2006 24,5 0   
03/02/2006 26,6 32 
04/02/2006 25,8 0,3 
2 días con Pp       
y Tº >25ºC 
05/02/2006 26,5 0   
06/02/2006 21,4 0   
07/02/2006 19,4 0   
08/02/2006 21,7 0   
09/02/2006 19,2 0,5   
10/02/2006 20,7 0   
11/02/2006 21,3 0   
12/02/2006 22,9 0 MAD. FISIOLÓGICA 
13/02/2006 24,7 0   
14/02/2006 26,1 0   
15/02/2006 27,1 0   
16/02/2006 28,8 0   
17/02/2006 27,1 0   
18/02/2006 25,8 0   
19/02/2006 27,9 0   
20/02/2006 28,2 0   
21/02/2006 27,9 3,4 
22/02/2006 25,9 24 
23/02/2006 23,0 75 
3 días con Pp      
y Tº >20ºC 
24/02/2006 18,1 1   
25/02/2006 19,8 0   
26/02/2006 20,7 1,5 
27/02/2006 18,7 0,5 
2 días con Pp   
28/02/2006 17,3 0   
01/03/2006 19,0 0   
02/03/2006 22,0 90 
03/03/2006 19,3 21 
2 días con Pp  
04/03/2006 18,5 0   
05/03/2006 20,3 0   
06/03/2006 21,6 0   
07/03/2006 23,2 2   
08/03/2006 22,8 0   
09/03/2006 21,9 0 COSECHA 
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Tabla A-2.4: Datos de temperatura media  y precipitación diarias durante el período de 
desarrollo-maduración de las semillas para la siembra 2 del año 1 (siembra del 27 de 
diciembre de 2005). Se resaltan los eventos de dos o más días continuos de lluvias y su 
coincidencia con temperaturas mayores a 20 ºC, condiciones consideradas 
predisponentes a la ocurrencia de brotado pre-cosecha. 
 
TEMPERATURA 
MEDIA DIARIA 
DEL AIRE 
PRECIPITACIÓN 
DIARIA FECHA 
  ºC mm 
PERÍODO DE 
DESARROLLO-
MADURACIÓN 
DE GRANOS 
15/02/2006 27,1 0 FLORACIÓN 
16/02/2006 28,8 0   
17/02/2006 27,1 0   
18/02/2006 25,8 0   
19/02/2006 27,9 0   
20/02/2006 28,2 0   
21/02/2006 27,9 3,4 
22/02/2006 25,9 24 
23/02/2006 23,0 75 
3 días con Pp      
y Tº >20ºC 
24/02/2006 18,1 1   
25/02/2006 19,8 0   
26/02/2006 20,7 1,5 
27/02/2006 18,7 0,5 
2 días con Pp   
28/02/2006 17,3 0   
01/03/2006 19,0 0   
02/03/2006 22,0 90 
03/03/2006 19,3 21 
2 días con Pp  
04/03/2006 18,5 0   
05/03/2006 20,3 0   
06/03/2006 21,6 0   
07/03/2006 23,2 2   
08/03/2006 22,8 0 INICIO LLENADO 
09/03/2006 21,9 0   
10/03/2006 16,8 0   
11/03/2006 16,9 0   
12/03/2006 21,4 0   
13/03/2006 23,0 13 
14/03/2006 21,5 0,5 
15/03/2006 21,5 16,5 
16/03/2006 18,3 28 
17/03/2006 14,6 20 
5 días con Pp;     
3 días con Pp         
y Tº >20ºC 
18/03/2006 17,1 0   
19/03/2006 18,9 0   
20/03/2006 20,8 0   
21/03/2006 16,7 0   
22/03/2006 22,0 0   
23/03/2006 21,8 0   
24/03/2006 20,9 1,5   
25/03/2006 14,5 0   
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TEMPERATURA 
MEDIA DIARIA 
DEL AIRE 
PRECIPITACIÓN 
DIARIA FECHA 
  ºC mm 
PERÍODO DE 
DESARROLLO-
MADURACIÓN 
DE GRANOS 
26/03/2006 14,1 3,5 
27/03/2006 18,3 0,2 
2 días con Pp  
28/03/2006 15,5 0   
29/03/2006 14,0 0   
30/03/2006 15,8 0   
31/03/2006 19,1 0   
01/04/2006 20,1 0   
02/04/2006 20,8 0 MAD. FISIOLÓGICA 
03/04/2006 20,1 3,5 
04/04/2006 22,6 0,5 
2 días con Pp       
y Tº >20ºC 
05/04/2006 19,3 0   
06/04/2006 20,8 0   
07/04/2006 18,1 0   
08/04/2006 20,0 0   
09/04/2006 21,7 0   
10/04/2006 18,6 0   
11/04/2006 18,8 0   
12/04/2006 20,4 0   
13/04/2006 21,7 12   
14/04/2006 16,3 0   
15/04/2006 12,8 0   
16/04/2006 10,7 0   
17/04/2006 10,9 0   
18/04/2006 13,8 0   
19/04/2006 19,4 2 
20/04/2006 17,3 22 
2 días con Pp  
21/04/2006 13,0 0   
22/04/2006 14,1 0   
23/04/2006 14,5 0   
24/04/2006 18,8 0   
25/04/2006 18,9 0   
26/04/2006 14,3 0   
27/04/2006 19,9 0 COSECHA 
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Tabla A-2.5: Datos de temperatura media  y precipitación diarias durante el período de 
desarrollo-maduración de las semillas para la siembra 3 del año 1 (siembra del 13 de 
marzo de 2006). Se resaltan los eventos de dos o más días continuos de lluvias y su 
coincidencia con temperaturas mayores a 20 ºC, condiciones consideradas 
predisponentes a la ocurrencia de brotado pre-cosecha. 
 
TEMPERATURA 
MEDIA DIARIA 
DEL AIRE 
PRECIPITACIÓN 
DIARIA FECHA 
  ºC mm 
PERÍODO DE 
DESARROLLO-
MADURACIÓN DE 
GRANOS 
03/05/2006 12,3 0 FLORACIÓN 
04/05/2006 12,8 0   
05/05/2006 14,0 0   
06/05/2006 13,5 0,2   
07/05/2006 15,4 0   
08/05/2006 15,1 0   
09/05/2006 14,5 0   
10/05/2006 11,0 0   
11/05/2006 14,4 0   
12/05/2006 12,4 0   
13/05/2006 13,0 0   
14/05/2006 13,7 0   
15/05/2006 14,6 0   
16/05/2006 17,9 0   
17/05/2006 15,4 0   
18/05/2006 13,4 2,7   
19/05/2006 7,4 0   
20/05/2006 5,3 0   
21/05/2006 6,3 0   
22/05/2006 6,6 0   
23/05/2006 6,8 0   
24/05/2006 10,8 0   
25/05/2006 15,0 0   
26/05/2006 17,2 0   
27/05/2006 15,3 0   
28/05/2006 9,9 0   
29/05/2006 10,8 0   
30/05/2006 9,5 0,5 INICIO LLENADO CH 
31/05/2006 11,5 0   
01/06/2006 12,6 0 INICIO LLENADO  2-W 
02/06/2006 14,0 3 
03/06/2006 13,8 0,5 
2 días con Pp  
04/06/2006 11,9 0   
05/06/2006 11,4 0   
06/06/2006 14,5 0   
07/06/2006 16,2 0   
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TEMPERATURA 
MEDIA DIARIA 
DEL AIRE 
PRECIPITACIÓN 
DIARIA FECHA 
  ºC mm 
PERÍODO DE 
DESARROLLO-
MADURACIÓN DE 
GRANOS 
08/06/2006 20,5 17   
09/06/2006 13,6 0   
10/06/2006 8,2 0   
11/06/2006 8,5 0   
12/06/2006 10,0 1 
13/06/2006 11,9 0,5 
2 días con Pp  
14/06/2006 11,1 0   
15/06/2006 9,7 0   
16/06/2006 9,8 0   
17/06/2006 10,5 4   
18/06/2006 12,6 0   
19/06/2006 15,9 1,5   
20/06/2006 12,8 0   
21/06/2006 10,9 0 MAD. FISIOLÓGICA 2-W 
22/06/2006 11,0 0   
23/06/2006 11,1 8,5   
24/06/2006 14,0 13,8 MAD. FISIOLÓGICA CH 
25/06/2006 12,4 16 
26/06/2006 10,8 0,5 
4 días con Pp  
27/06/2006 9,1 0   
28/06/2006 11,3 0   
29/06/2006 11,4 0   
30/06/2006 13,6 0   
01/07/2006 14,4 0   
02/07/2006 14,6 0   
03/07/2006 15,3 0   
04/07/2006 18,2 0   
05/07/2006 15,5 0   
06/07/2006 18,5 0   
07/07/2006 21,6 0   
08/07/2006 15,8 14   
09/07/2006 10,8 0   
10/07/2006 11,3 0   
11/07/2006 15,2 0 COSECHA 
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Tabla A-2.6: Datos de temperatura media  y precipitación diarias durante el período de 
desarrollo-maduración de las semillas para la siembra 1 del año 2 (siembra del 7 de 
noviembre de 2006). Se resaltan los eventos de dos o más días continuos de lluvias y su 
coincidencia con temperaturas mayores a 20 ºC, condiciones consideradas 
predisponentes a la ocurrencia de brotado pre-cosecha. 
TEMPERATURA 
MEDIA DIARIA DEL 
AIRE 
PRECIPITACIÓN 
DIARIA FECHA 
  ºC mm 
PERÍODO DE 
DESARROLLO-
MADURACIÓN DE 
GRANOS 
29/12/2006 28,3 31 FLORACIÓN 
30/12/2006 24,1 0   
31/12/2006 28,1 0   
01/01/2007 29,6 2,8 
02/01/2007 25,4 12 
2 días con Pp       
y Tº >25ºC 
03/01/2007 24,6 0   
04/01/2007 25,6 0   
05/01/2007 22,5 0   
06/01/2007 19,6 3,2   
07/01/2007 22,9 0   
08/01/2007 24,1 0   
09/01/2007 26,2 3,5 
10/01/2007 24,8 7,5 
2 días con Pp       
y Tº >20ºC 
11/01/2007 24,9 0   
12/01/2007 24,8 0   
13/01/2007 24,8 0   
14/01/2007 16,5 0   
15/01/2007 18,8 0   
16/01/2007 22,1 0   
17/01/2007 22 0   
18/01/2007 24 3   
19/01/2007 21,5 0   
20/01/2007 24,1 0   
21/01/2007 24,3 0   
22/01/2007 22,9 0   
23/01/2007 21,7 5 INICIO LLENADO 
24/01/2007 23 1,5 
25/01/2007 21,7 20 
26/01/2007 25,1 2,2 
3 días con Pp      
y Tº >20ºC 
27/01/2007 25,3 0   
28/01/2007 23,4 0   
29/01/2007 21,4 0   
30/01/2007 23,1 0   
31/01/2007 23,5 0   
01/02/2007 25,5 0   
02/02/2007 26,9 0   
03/02/2007 27 2,9 
04/02/2007 24 23 
2 días con Pp       
y Tº >20ºC 
05/02/2007 24,7 0   
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TEMPERATURA 
MEDIA DIARIA DEL 
AIRE 
PRECIPITACIÓN 
DIARIA FECHA 
  ºC mm 
PERÍODO DE 
DESARROLLO-
MADURACIÓN DE 
GRANOS 
06/02/2007 26,5 0   
07/02/2007 20,5 0 MAD. FISIOLÓGICA 
08/02/2007 22,5 0   
09/02/2007 23,5 0   
10/02/2007 25,3 0   
11/02/2007 21,7 0   
12/02/2007 23 0   
13/02/2007 23,5 0   
14/02/2007 25,2 0   
15/02/2007 25,6 26 
16/02/2007 21,9 10 
2 días con Pp       
y Tº >20ºC 
17/02/2007 16,5 0   
18/02/2007 16,3 0   
19/02/2007 18,5 0   
20/02/2007 21,7 0   
21/02/2007 23,6 0   
22/02/2007 26,6 0   
23/02/2007 24,5 0   
24/02/2007 26,1 0   
25/02/2007 27,4 18,5 
26/02/2007 25 50 
2 días con Pp       
y Tº >25ºC 
27/02/2007 21,1 0   
28/02/2007 20 14,5 COSECHA 
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Tabla A-2.7: Datos de temperatura media  y precipitación diarias durante el período de 
desarrollo-maduración de las semillas para la siembra 2 del año 2 (siembra del 8 de 
febrero de 2007). Se resaltan los eventos de dos o más días continuos de lluvias y su 
coincidencia con temperaturas mayores a 20 ºC, condiciones consideradas 
predisponentes a la ocurrencia de brotado pre-cosecha. 
 
TEMPERATURA 
MEDIA DIARIA 
DEL AIRE 
PRECIPITACIÓN 
DIARIA FECHA 
  ºC mm 
PERÍODO DE 
DESARROLLO-
MADURACIÓN 
DE GRANOS 
27/03/2007 21 17,5 FLORACIÓN CH 
28/03/2007 20,9 0   
29/03/2007 21,5 13 
30/03/2007 20,8 45 
2 días con Pp       
y Tº >20ºC 
31/03/2007 19,5 0   
01/04/2007 21,3 61 FLORACIÓN 2-W 
02/04/2007 23,2 0   
03/04/2007 20,4 0   
04/04/2007 20,1 0   
05/04/2007 19 0   
06/04/2007 19,4 0   
07/04/2007 22,6 0   
08/04/2007 17,4 0   
09/04/2007 14,5 0   
10/04/2007 18,1 0   
11/04/2007 16,9 32   
12/04/2007 13,9 0   
13/04/2007 16,3 0   
14/04/2007 17,4 0   
15/04/2007 17,6 0 INICIO LLENADO 
16/04/2007 21,5 0   
17/04/2007 24,6 29   
18/04/2007 25,3 0   
19/04/2007 26,6 0   
20/04/2007 20 6,7 
21/04/2007 12,6 17 
22/04/2007 14,3 7 
3 días con Pp      
23/04/2007 15 0   
24/04/2007 16,5 0   
25/04/2007 10,5 0   
26/04/2007 11,1 0   
27/04/2007 10,6 0   
28/04/2007 13,5 0   
29/04/2007 14,5 0   
30/04/2007 18 0,1 
01/05/2007 21,8 3 
2 días con Pp  
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TEMPERATURA 
MEDIA DIARIA 
DEL AIRE 
PRECIPITACIÓN 
DIARIA FECHA 
  ºC mm 
PERÍODO DE 
DESARROLLO-
MADURACIÓN 
DE GRANOS 
02/05/2007 19,1 0   
03/05/2007 19,5 28 
04/05/2007 21 0,6 
05/05/2007 19 2,2 
3 días con Pp      
06/05/2007 15,3 0   
07/05/2007 7,4 0 MAD. FISIOLÓGICA 
08/05/2007 7,6 0   
09/05/2007 6,1 0   
10/05/2007 8,4 0   
11/05/2007 10,9 0   
12/05/2007 8,4 0   
13/05/2007 11,3 0   
14/05/2007 10 0   
15/05/2007 14,1 0   
16/05/2007 11,1 0   
17/05/2007 9,5 0   
18/05/2007 12,9 0   
19/05/2007 13,8 0   
20/05/2007 12,7 0   
21/05/2007 12,1 0   
22/05/2007 11,2 0   
23/05/2007 8,3 0   
24/05/2007 8,4 0   
25/05/2007 10,1 0   
26/05/2007 11,4 0   
27/05/2007 8,4 0   
28/05/2007 2,4 0   
29/05/2007 5,5 0   
30/05/2007 3,9 0   
31/05/2007 6,1 0   
01/06/2007 10,9 0   
02/06/2007 9,9 0 COSECHA 
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Fig. A-2.2: Marcha de la temperatura media diaria del aire (A) y del fotoperíodo (B) 
durante el período de desarrollo-maduración para la primera (s1), segunda (s2) y tercer 
siembra (s3) de la campaña 2005 /2006 (año 1). Las flechas indican el momento de 
inicio de llenado efectivo (LL) madurez fisiológica (MF) y cosecha (Cos). DDF: días 
desde floración. 
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Fig. A-2.3: Marcha de la temperatura media diaria del aire (A) y del fotoperíodo (B) 
durante el período de desarrollo-maduración para la primera (s1), y segunda siembra 
(s2) de la campaña 2006 /2007 (año 2). Las flechas indican el momento de inicio de 
llenado efectivo (LL) madurez fisiológica (MF) y cosecha (Cos). DDF: días desde 
floración.  
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